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Introduction à la séance spécialisée sur l’ontogénèse 
chez les Invertébrés 


par Jacques SrGar (Paris) ! 


« Les habitants de chaque période successive 
de l’histoire du globe ont vaincu leurs prédéces- 
seurs dans la lutte pour l'existence, et occupent 
de ce fait une place plus élevée qu'eux dans 
échelle de la nature, leur conformation s’étant 
généralenent plus spécialisée ; c’est ce qui peut 
expliquer l’opinion admise par la plupart des 
paléontologistes que, dans son ensemble, l’orga- 
nisation a progressé. Les animaux anciens et 
éteints ressemblent, Jusqu'à un certain point, 
aux embryons des animaux vivants appartenant 
à la même classe. » 

Voici ce que venaient de lire, il y a cent ans, 
presque mois pour mois, les premiers lecteurs du 
livre qui allait devenir ce que l’on nommerait à 
présent un « best seller » : « L'origine des espèces 
au moyen de la sélection naturelle ou la lutte 
pour l’existence dans la nature » par Charles 
Darwin. 

La citation se terminerait par ces mots : « fait 
étonnant qui s'explique tout simplement par ma 
théorie ». Nous avons volontairement séparé cette 
dernière ligne afin de ne pas engager notre 
réunion dans la voie des faits qui ne se sont 
pas révélés aussi simples que les considérait 
Darwin pour les expliquer par sa théorie. Mais 
le reste de la citation contenait déjà en un rac- 
courci saisissant les grandes lignes directrices 
qui, plus encore depuis lors, ont orienté les 
recherches sur la genèse des formes : succession 
géologique des formes, hiérarchisation des modi- 
fications anatomiques apparues au cours de 
l'évolution, liaison de ces modifications avec les 
conditions de vie ou de survie, constatation de 
la présence d'organisations « anciennes » dans les 
stades jeunes des organismes plus récents, hypo- 
thèse sur le fait même de leur présence, et, par 
là, recherche de leur signification pour l’ébauche 
des arbres et troncs évolutifs. En bref : onto- 
génèse et phylogénèse. 

Pour le paléontologiste, l’ontogénèse présente 
en effet deux aspects assez nettement différents, 
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notions que Je me permettrai de situer en 
quelques mots à l’intention de ceux de nos col- 
ue non spécialement paléontologistes qui ont 
bien voulu assister à ces débats et pour qui 
elles seraient, en notre époque de spécialisation 
outrée, moins familières. En fait, une note, qui 
sera exposée au cours de la séance, tendrait-elle 
à dire que l’usage de ce terme, en paléontologie, 
est un peu usurpé dans bien des cas, où il ne 
s’agit que de morphogénèse. Donc deux aspects : 
— L’ontogénèse en soi d’une part, c’est-à-dire 
le développement de l'individu, tel qu'il peut 
être reconstitué par différentes méthodes : étude 
détaillée des stades conservés dans une popula- 
tion (jeunes, adultes, gérontiques), reconstitu- 
tion par le moyen de coupes sériées d’un indi- 
vidu. Parallèlement à cette morphogénèse 1l y a 
lieu de citer l’astogénèse qui a pour objet les 
étapes du développement de la colonie (des 
Bryozoaires ou des Graptolites par exemple). 
— L'ontogénèse dans ses rapports avec la 
phylogénèse d'autre part, point de vue basé sur 
la remarque, faite depuis longtemps, que le déve- 
loppement de l'individu et de ses organes passe 
par des stades transitoires qui présentent sou- 
vent une certaine ressemblance avec des états 
permanents présentés par d’autres individus ou 
organes homologues. On admet que cette loi de 
récapitulation (loi biogénétique, loi de patrogo- 
nie) est née de la comparaison établie par Kiel- 
meyer en 1793 entre le têtard et le poisson adulte. 
Son premier énoncé a été fait par Serres en 1824, 
énoncé outrancier d’ailleurs, visant dans l’onto- 
génèse de l’homme plus que le singe classique : 
tous les degrés de l’échelle animale ! Haeckel Pa 
formulée en 1866 dans sa définition lapidaire 
l’ontogénie est une courte récapitulation de la 
phylogénie. 
Cette loi de Serres, jointe aux lois de von Baer 
de 1828 — lois statiques si l’on peut dire par 
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opposition, disant que l'apparition des carac- 
tères plus généraux précède celle des caractères 
plus spéciaux et que les stades jeunes ressemblent 
aux stades jeunes et non aux stades adultes de 
formes placées moins haut dans l'échelle — ces 
lois donc constituent un cadre où évoluent les 
études portant, selon un ordre de plus en plus 
spéculatif, sur l’ontogénèse en soi, sur la hiérar- 
chisation systématique des caractères anato- 
miques, enfin sur l'interprétation phylogénétique. 

Mais avant de passer à cette interprétation, 
je voudrais situer des concepts introduits, en 
général, pour « expliquer » des exceptions qui 
surgissaient dans une application trop rigide de 
ces “lois: 

Ainsi la tachygénèse s'adressant à des «raccour- 
cis » au cours d’ontogénèses considérées comme 
abrégées ou condensées. 

Ainsi encore la coenogénèse, sorte d'évolution 
clandestine (de Beer) dans une évolution au 
contraire dilatée, par l'introduction de stades ou 
de caractères adaptatifs non ancestraux et ne 
persistant pas chez l’adulte, intercalés dans 
l’ontogénèse normale (on sait en particulier que 
c’est ainsi que certains interprètent divers stades 
larvaires : Pluteus, Nauplius, Tornaria, Trocho- 
sphère, etc:): 

Ainsi aussi la néoténie où pédomorphose (et la 
merostasis qui est une néotémie partielle), cas 
extrême d’hétérochronie qui maintient un stade 
larvaire ou fœtal chez un organisme fonction- 
nellement adulte. 

L'interprétation phylogénétique donc se fait 
classiquement, souvent, selon une récapitula- 
tion : par palingénèse on rappelle le passé ; 
nombre de publications ont été basées sur cette 
idée. Néanmoins on peut concevoir — et des 
auteurs Pont invoqué — son inverse : par proté- 
rogénèse, on annonce l’avenir. On peut même 
dire — et on l’a invoqué — qu’ une coenogénèse 
avec néotéme peut faire croire à une protéro- 
génèse : par exemple un stade Jeune enroulé chez 
un Foraminifère adulte déroulé peut être inter- 
prété comme une coenogénèse qui va se fixer dans 
un stade évolutif ultérieur en un Foraminifère 
toujours enroulé, et non comme la marque réca- 
pitulative d’un stade phylétiquement ancestral 
exprimé par un Foramimifère exclusivement 
enroulé. 


Tels sont, rapidement brossés, les pôles autour 
desquels invariablement gravitent les recherches 
paléontologiques basées sur l’ontogénèse, et dont 
nous allons retrouver les termes dans les com- 
munications qui vont être présentées. 

Avant de passer la parole au premier confé- 
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rencier, Je voudrais ajouter cependant que nous 
nous trouvons au siège d’une société géologique 
— et que par conséquent la succession straligra- 
phique doit être un moyen de contrôle indispen- 
sable et sans appel. 

Sans appel évidemment dans la mesure où les 
découvertes permettent d’aflirmer une succes- 
sion à un stade donné des connaissances : com- 
bien de fois une nouvelle découverte est-elle 
venue bouleverser ce que l’on considérait comme 
acquis, et viendra encore le faire ! 

La géologie science appliquée, par les nom- 
breuses incidences qu'y a la paléontologie stra- 
tüigraphique, a grandement multiphé les occa- 
sions d'observer des faits nouveaux dans des 
régions plus variées, ainsi que dans des condi- 
tions paléogéographiques nouvelles, telles que 
pouvaient par exemple nous les faire connaître 
des sondages au sein des bassins marins loin des 
affleurements actuels. À linverse, les services 
rendus sur le plan pratique ont pu Sustifier cette 
collaboration naturelle qui ne peut que se per- 
pétuer et s’amplifier. 

Par contre, en un siècle dont les tendances 
nous auraient fait attendre plutôt le contraire — 
et rendent un peu surprenant le silence relatif 
qui a entouré le centenaire évoqué plus haut — 
il semble que le contact le plus direct et matériel 
avec les faits, tel que lexpérimentalion peut lin- 
tensifier, ne reçoive pas l’attention espérée. 
L’expérimentation sur l’actuel n’est pas du tout 
aussi éloignée qu’on pourrait le croire de la 
paléontologie, vue sous l’angle de l’ontogénèse 
comme vue sous l’angle de ses applications. Que 
lon permette à un micropaléontologiste de 
prendre un exemple dans sa spécialité : on a 
observé, depuis longtemps déjà, mais ce phé- 
nomène a retenu une grande attention cette 
dernière décennie, que certains Foraminifères à 
enroulement spiralé présentaient, dans le temps 
selon une coupe de terrain ou une carotte des 
fonds océaniques, des variations dans le sens de 
l’enroulement de la spire — c’est bien là un 
phénomène ontogénétique typique — certains 
pics dans le pourcentage des individus dextres 
ou sénestres pouvant être mis en corrélation d’un 
point à un autre ou d’une carotte à l’autre, sous- 
entendant des conditions de vie comparables, et 
permettant par là d’entrevoir d’utiles déductions 
chronostratigraphiques ou paléographiques. On 
voit là immédiatement l’un des multiples liens 
entre une remarque d'ordre ontogénétique et 
son incidence possible sur le plan de la géologie 
appliquée. Mais comment passer à la connais- 
sance de cet environnement ? On mesure certes, 
par des méthodes physiques, des paléo-âges et 
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des paléo-températures. Cela est tellement plus 
facile. Mais cela est tellement moins sûr, à cause 
des incertitudes que présentent ces méthodes, 
et tellement moins constructif, plutôt que d’expé- 
rimenter en culture, de rechercher et faire varier 
les conditions du milieu génératrices de telles 
€ mutations » — que l’on s'étonne un peu que 
le relai des belles études amorcées par Jean Le 
Calvez ait été si timidement pris. 

Sans ce double contrôle : le premier, stratigra- 
phique, le second, expérimental, nos aflirma- 
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tions déduites de l’ontogénèse sur l’ontogénèse 
même et sur la phylogénèse, quand on voit en 
elle un raccourci commode de cette dernière, ne 
sauraient être que conjecturales et l’objet de 
notre réunion serait pleinement rempli si elle 
permettait certes que s'accumulent les preuves 
chronologiques apportées par le premier, mais 
aussi que se développent les recherches desti- 
nées à augmenter les preuves expérimentales à 
attendre du second. 
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À propos de la « loi » de récapitulation 


par Jean-Pierre LEernmMan (Paris) 1 


Sommaire. — L'auteur brosse un historique de l'interprétation et du crédit attachés à cette loi. 


Quelques exemples pris parmi les Vertébrés permettent de rappeler à ceux qui s 


‘occupent des 


Invertébrés, les limites et les difficultés de son emploi. 


Une des lois de l’évolution qui paraissaient les 
plus sûres à la fin du xrx® siècle était.certaine- 
ment la loi de récapitulation ou loi biogénétique 
fondamentale. Cette loi avait été formulée en 
1866 par Haeckel dans les termes suivants 
« L’ontogénie est la récapitulation abrégée et 
rapide de la phylogénie réglée par les fonctions 
physiologiques de hérédité (reproduction) et de 
l'adaptation (nutrition). l'individu organique 
répète durant le cours rapide et bref de son déve- 
loppement individuel les principaux changements 
de formes auxquels ses ancêtres ont été soumis 
durant le cours long et lent de leur évolution 
paléontologique selon les lois de l’hérédité et de 
l'adaptation. » 

Mais pour Haeckel lui-même, la récapitulation 
n’était qu'exceptionnellement complète ; : elle ne 
s’appliquait pas en effet à la coenogénèse, terme 
qui, pour Haeckel, désigne l'ensemble des caro: 
tères ontogéniques fonctionnels seulement chez 
l'embryon. Donc, dès l’origine, la loi de récapi- 
tulation n’était pas considérée comme ayant une 
valeur absolue. D’une manière générale, les lois 
de l’évolution admises au x1x® siècle ne sont 
plus guère considérées aujourd’hui que comme 
des règles statistiques. De la loi de récapitula- 
tion, Naef ne conserve qu’un principe: le conser- 
vatisme des premiers stades. Pour ce savant 
[1917], les premiers stades de la morphogénèse 
sont d'autant plus récapitulatifs de l’évolution 
qu'ils sont plus jeunes. Naef applique ce prin- 
cipe plutôt aux organes qu'aux organismes. 
De Beer [1940] et De Beer et Swinton [1958] 
ont rejeté la loi de récapitulation en soulignant 
à Juste titre que la phylogénie ne peut être la 
cause de l’ontogénie. La récapitulation, selon 
eux, n'existe pas. L'évolution serait surtout la 
conséquence de modifications de caractères appa- 
rus précocement dans lontogénie (paedomor- 


phose). La paedomorphose portant sur des êtres 
mous en général expliquerait de plus la discon- 
tinuité des archives fossiles. Il est clair que les 
critiques de De Beer sont importantes et inté- 
ressantes. Cependant elles n’ont pas entraîné 
l'approbation générale : selon Remane, 60 à 
70 % de la morphogénèse dans le règne animal 
est utilisable pour reconstituer la phylogénie ; 
Jarvik de même [1960] considère que la loi de 
récapitulation est encore fondamentale pour 
comprendre l’évolution des Vertébrés. Selon ce 
savant, les exceptions à cette loi s’expliqueraient 
souvent par l’insullisance des données phylo- 
géniques. 

Dans quelle mesure la loi biogénétique s’ap- 
plique-t-elle aux  Vertébrés ? La comparaison 
de ces résultats avec ceux acquis par les inver- 
tébristes peut être intéressante. En ce qui 
concerne les Ammonites, Spath, après Pavlow, 
admet que la récapitulation n’est pas valable et 
que si les Ammonites sont placées arbitraire- 
ment en rangées obéissant à la « loi » biogéné- 
tique, leur ordre est alors inversé par rapport à 
leur vraie succession géologique. Mais la phylo- 
génie des Ammonites semble encore trop mal 
connue pour que l’on puisse en tirer des conclu- 
sions générales et pour affirmer que les stades 
Jeunes de ces animaux préfigurent en général les 
descendants (voir Mazenot [1939]). 

Chez les Vertébrés, l’évolution de certains ap- 
pareils est favorable à la loi de récapitulation 
ainsi 1) les nageoires paires des Poissons appa- 
raissent par concentration aux dépens du repli 
natatoire latéral pair (voir Goodrich [1930)) ; or 
le repli natatoire latéral pair existe chez Endeio- 
lepis (Anaspidé) et les rayons parallèles des 
nageoires de Chlamydoselache évoquent aussi un 
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stade jeune de nageoire de Sélacien actuel 
tel que Scyllium. Stensiô [1959] a montré 
récemment que l’évolution de la nageoire des 
Arthrodires pouvait s’interpréter comme résul- 
tant de transformations à partir d’une nageoire 
holosomactidiale à rayons et à muscles radiaux 
disposés parallèlement et métamériquement. 
2) De même, la nageoire caudale homocerque des 
Téléostéens passe par un stade embryonnaire 
hétérocerque, comme l’a montré A. Avassiz. 
3) D’après Watson [1951], la mandibule em- 
bryonnaire de Didelphys passe par un stade 
comparable à la mandibule des Reptiles mam- 
maliens avec trace d’angulaire et d’articulaire 
(accolé à un carré). Ces trois os donnent ensuite 
au cours du développement l’enclume, le mar- 
teau et le tympanique. On pourrait multiplier 
les exemples. Mais je crois surtout qu'il est 
important de comprendre que la régression de 
l’ossification observée chez les Vertébrés au cours 
de l’évolution n’est pas obligatoirement un pro- 
cessus néoténique ; d’une part, la régression des 
os dermiques superficiels s’accompagne parfois 
d’une calcification plus marquée du squelette 
en profondeur (chez les Paléoniscidés par 
exemple, l’exosquelette du corps est bien déve- 
loppé mais la colonne vertébrale est mal ossi- 
fiée ; chez les Téléostéens actuels, c’est le con- 
traire). D’autre part, la régression phylogénique 
de lossification n’est pas simple : l’ossification 
a tendance à se produire plus profondément et 
dans certains cas une nouvelle ostéogénèse peut 
se manifester dans le derme d’où naissance d’os 
dermiques superposés (principe de délamination 
de Holmgren : voir Jarvik [1959]). Ces considé- 
rations sont importantes : on pourrait en effet 
interpréter les Cyclostomes actuels comme des 
néoténiques de « Poissons » cuirassés (Ostraco- 
dermes); or les Céphalaspidés sont plus proches 
anatomiquement des Ammocètes que des Lam- 
proies adultes dont le développement est donc, 
dans une certaine mesure, récapitulatif. 

Les genres que l’on s'accorde à placer à l’ori- 
gine des grands groupes (ou proches de celle-ci) 
sont particulièrement révélateurs : Jchtyostega 
ne possède pas de caractères néoténiques ; ce 
n’est pas une forme « généralisée » mais un genre 
à caractères très spécialisés. L’Archaeopteryx de 
même n’a pas de caractères néoténiques : 1l 
possède des ailes pelviennes ; or les ailes pel- 
viennes se rencontrent sous forme de rudiments 
chez certains Oiseaux actuels (Beebe) au cours 
d’un développement qui est donc récapitulatif. 
Nous avons vu précédemment que l’embryologie 
de la mandibule des Reptiles mammaliens est 
aussi récapitulative. Voici donc trois exemples 
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essentiels défavorables à l'hypothèse néoténique. 
D'autre part, Doinosaurus, Stégocéphale permien 
néoténique incontestable, puisqu'on a constaté 
que le squelette de la tête de cet animal montrait 
encore des arcs branchiaux ossifiés, a été consi- 
déré par Watson [1919, 1956] comme pouvant 
être à l’origine des Brachyopoïdés. Mais dans 
son travail de 1956, Watson signale qu’'ÆEobra- 
chyops, fossile du Permien inférieur — Doino- 
saurus est au contraire du Permien supérieur —, 
apparaît plutôt comme le « prototype » du 
groupe ; or Éobrachyops n’est pas néoténique. Il 
ie semble pas que la néoténie ait joué dans l’évo- 
lution du phylum des Stégocéphales un rôle 
bien important. Par contre il paraît bien que les 
premiers Anoures (Protobatrachus) soient à bien 
des égards plus comparables à des jeunes La- 
byrinthodontes qu'aux Labyrinthodontes eux- 
mêmes : leur crâne est simplifié et moins ossifé 
que chez les Labyrinthodontes ; la forme des os 
longs est moins complexe ; les pubis devaient 
être cartilagineux ou absents (voir Piveteau 
[1937]). La néoténie explique sans doute en 
partie l’évolution des Dipneustes : les premiers 
représentants de ce groupe ont une nageoire 
impaire discontinue qui dans les formes actuelles 
devient continue conformément au repli nata- 
toire latéral impair primitif. Un genre tel que 
Soederberghia du Dévonien supérieur du Groen- 
land devait avoir un rostre qui s’accroissait 
encore longtemps après la croissance du reste 
de la tête quand l’animal était déjà assez grand; 
c’est là une présomption en faveur d’un déve- 
loppement retardé, d’une ontogénie néoténique. 
De Beer [1956] a admis que les Ratites étaient 
devenus des Carinates par néoténie : il y a des 
arguments en faveur de cette opinion, notam- 
ment la disposition paléognathe des os du palais, 
les Carinates au cours de leur développement 
passant par un stade à palais paléognathe avant 
de devenir néognathe. Cependant s’il est très 
probable que les Ratites descendent des Cari- 
nates, il est aussi possible que la transformation 
soit d'ordre adaptative et non néoténique. Enfin 
dans le cas des Primates, la théorie de la fœtali- 
sation de Bolk semble expliquer certains traits 
de l’évolution de ce groupe. 

Les hypothèses concernant l’évolution des 
Invertébrés sont fonction de la valeur de la loi 
de récapitulation. Si l’on admet que cette loi 
s'applique en général, on sera enclin à accepter 
le schéma phylogénique classique proposé par 
Haeckel selon lequel les Coelentérés sont inter- 
médiaires entre les Protozoaires et les autres 
Métazoaires (Spongiaires exclus), les Coelentérés 
conservant le plus souvent la symétrie radiale 
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de l’œuf et étant considérés en général comme 
ayant la structure d’une gastrula persistante à 
deux feuillets seulement. De Beer [1954] note 
qu'un autre schéma phylogénique a été proposé 
par Hadzi : les Turbellariés tireraient leur ori- 


oine d’Infusoires ciliés et des Turbellariés 
auraient évolué en donnant les Coelentérés. 


Cette hypothèse, qui soulève d’ailleurs des difli- 
cultés, est contraire à la récapitulation mais 
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n’est pas non plus en faveur de la néoténie. 

Il serait intéressant que les paléontologues 
invertébristes et les paléobotanistes cherchent à 
voir dans quelle mesure la « loi » de récapitula- 
tion s'applique dans les groupes qu’ils étudient 
et si elle reste, comme pour les Vertébrés, 
semble-t-il, encore vraie dans certaines limites. 
De toute façon les cas nombreux où cette règle 
est en défaut rendent son emploi difficile. 
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Morphogénèse et morphographie en paléontologie 


par Hermann Scamiwbr (Gôttingen)!. 


Sommaire. — Mise en place des concepts d’ontogénèse, morphogénèse et phylogénèse d’une 
part, de morphogénèse, morphographie et morphologie d'autre part. La discussion de ces termes 
permet à l’auteur de discuter des applications des observations morphogénétiques et d'émettre 
des recommandations pour la description des fossiles. 


Au cours de la session de la Paläontologische 
Gesellschaft tenue à Aïx-la-Chapelle, un débat 
s’est institué le 28 août 1958 sur les « descrip- 
tions morphographiques ou morphogénétiques » ?. 
L'auteur saisit volontiers l’occasion qui lui est 
offerte d'en faire une relation et de faire con- 
naître plus amplement les problèmes débattus. 


A) Les concerts (définitions). — Tout 
d’abord, 1l faut sans doute confronter les con- 
cepts impliqués dans ces problèmes, car ils 
n'ont pas été Jusqu'ici employés avec le même 
sens. Aucune notion nouvelle n’a été proposée. 

La première question qui se pose est de savoir 
si le concept universellement connu d’ontogénèse 
est applicable au domaine de la paléontologie, 
si par conséquent on peut ou non se passer de 
celui, un peu différent, de morphogénèse. Que ces 
deux notions diffèrent, la chose n’a pas été 
contestée. Schindewolf et Krejci-Graf ont fait 
remarquer que par morphogénèse, on entend, en 
zoologie, la phase de l’ontogénèse qui fait suite 
à l’histogénèse, c’est-à-dire la formation des 
organes succédant à la différenciation des tissus. 
Or, en paléontologie il n’est question que de 
formation d'organes ; aussi le rapporteur pense- 
t-il qu’il n’y a pas de différence entre la morpho- 
génèse du paléontologiste et celle du zoologiste. 

On ne devrait pas oublier, dans le domaine de 
la paléontologie, que même les plus précoces des 
parties dures aptes à se conserver que nous ayons 
sous les yeux ont toujours été nécessairement 
précédées d’autres stades jeunes qui n’en com- 
portaient pas. Le matériel que nous pouvons 
étudier ne constitue donc Jamais qu’une partie 
de l’ontogénèse, à savoir la genèse d’organes 
aptes à se conserver ; nous devrions exprimer cet 


état de choses également en parlant de morpho- 
génèse et non d’ontogénèse. 

Par ontogénèse nous entendons par conséquent 
la genèse totale d’un être (individu-organisme) 
avec sa forme, mais aussi avec ses autres qualités. 
Schäfer a attiré l'attention sur l'importance des 
qualités qui n’ont pas d'expression matérielle. 

La morphogénèse est la genèse d’une forme 3. 
Il est courant, mais en réalité faux, de traiter 
en paléontologie des formes de coquilles ou de 
squelettes comme s’il s'agissait des formes des 
animaux eux-mêmes. On ne devrait pas ajouter 
encore à cette erreur en parlant aussi, à propos 
de genèse, d’ontogénèse. Le concept de morpho- 
génèse peut cependant être appliqué à la forme 
d’un organe aussi bien qu’à un organisme entier. 

Le doute est encore moins possible sur le fait 
que, avec la phylogénèse, la genèse des formes 
est prise à nouveau dans un sens différent. Mal- 
heureusement, ici encore des malentendus se 
sont produits et des modifications survenues 
dans l’histoire d’un phylum ont été désignées 
elles aussi comme morphogénétiques. 

Les trois notions indiquées ressortissent donc 
à des domaines différents : la morphogénèse à 
une forme isolée, qui peut être aussi un organe 
ou un fossile ; l’ontogénèse se rapporte à l’orga- 
nisme complet, à l’être vivant ; la phylogénèse 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 

2, Le compte rendu, accompagné des contributions de douze 
participants, a été donné dans Palaontologische Zeitschrift, 
BASS pti 2ie 

3. Dans P. Teilhard de Chardin (Le phénomène humain, pt. 
II, chap. 3, p. 163, Paris éd. du Seuil, 1955), on trouve le terme 
«imorphogénétique » employé avec le sens d’un phénomène 
venant de l’intérieur. Il nous semble que, pour exprimer cela, 
l’auteur aurait mieux fait d'utiliser un autre terme, quelque 
chose comme «morphotéthique ». 


642 n. 


est relative à la genèse d’une unité incluse dans 
l’histoire d’un phylum. Cependant il existe aussi 
des liaisons directes entre la première et la troi- 
sième catégorie, puisque la phylogénèse, si elle 
ne veut pas rester sur le plan spéculatif, nécessite 
un matériel daté, donc des fossiles qui, eux, ne 
peuvent être saisis que morphogénétiquement. 
En ce sens, nous avons donc affaire à un schéma 
conceptuel triangulaire 


/Mor phogé nè FES 
/ (forme) \ 


à 
——— Phylogénèse 
(tronc) 


Ontogénèse 
(individu) 


Considère-t-on plusieurs organes d’un animal 
dans leur genèse morphologique, on peut alors 
parler de plusieurs morphogénèses au sein d’une 
même ontogénèse. D’un autre côté, plusieurs 
ontogénèses peuvent apporter leur contribution 
à une même morphogénèse, et cela dans le cas 
des lignées animales. Le terme spécial d’asto- 
génèse, créé par Lang, auquel Voigt fit allusion, 
apparaît superflu en lPespèce. 

Il existe bien un autre concept triangulaire, 
mais ce n’est pas l’objet qui change, mais la 
façon d’en parler : 


/ Morphogénèse, 
/7 (évolution) à 


/ ù 
Morphologie-—— Morphographie 
(explication) (description) 


De loin la plus ancienne de ces notions est 
celle de morphologie que Goethe employait déjà 
volontiers au sens littéral d’explication de 
formes. L'élément fondamental de la morpho- 
logie est la comparaison, d’où découle la notion 
d’homologie. 

Quand on parle de morphogénèse, il doit être 
question, on l’a vu, de genèse de formes. Les 
deux notions existent, avec une signification ana- 
logue, dans le domaine de la géographie. Iei la 
morphologie a en vue une explication des formes 
superficielles, la morphogénèse la genèse de ces 
formes. Une description pure et simple, sans 
explication et sans référence à la genèse, est dite 
morphographique. 

Morphogénèse et morphographie sont des 
notions relativement récentes. Comme l’a rap- 
pelé R. Potonié, une distinction nette a été éta- 
blie par Henry Potonié en 1912 entre morpho- 
logie et morphographie. Ce même savant a, en 
1902, parlé de morphogénie à propos de transfor- 
mation d'organes, entendant par là, il est vrai, 
parler des transformations survenues au cours 
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de l’histoire d’un phylum. Il ne nous paraît pas 
à propos d'utiliser morphogénie et morphogénèse 
comme des catégories distinctes. L'auteur pense 
plutôt que Henry Potonié a fait entrer dans 
cette notion quelque chose qu’elle ne contient 
pas selon le sens littéral du mot et que nous ne 
devrions pas le suivre dans cette voie. Ce qu'il 
avait ici dans l'esprit, est, semble-t-il, aujour- 
d’hui universellement désigné comme interpré- 
tation phylogénétique. 


B) Les roNDemEenTs (objets). — Le préalable 
de tout énoncé morphogénétique réside, pour le 
paléontologiste, dans le fait qu'il ait le plus 
souvent affaire à d'anciennes parties dures ani- 
males, dont la croissance originelle puisse encore 
être retracée. 

Malheureusement on est obligé, ce faisant, 
d’exclure de grands groupes de fossiles, tels que 
les feuilles de Végétaux et les os du squelette 
interne des Vertébrés. Mais déjà les éléments 
constitutifs du squelette externe peuvent offrir 
de bonnes possibilités, dont les recherches de 
Gross sur les écailles des Anaspidés peuvent 
servir d'exemple. 

Éliane Basse a, en 1951, préconisé une idée 
applicable à différents rameaux d’Invertébrés, 
la «rétention de la mue » (en allemand littérale- 
ment : € conservation du produit de la mue »). 
Les coquilles des Mollusques sont, à cet égard, 
typiques : d’abord avec leur partie initiale (pro- 
toconque) et à tout moment de l’ontogénèse, 
cette fois au sens précis du terme, avec leurs 
zones d’accroissement (ou stries de croissance) 
ultérieures. (La chambre initiale des Céphalo- 
podes à coquille possède déjà des stries de crois- 
sance, elle n’est donc pas une protoconque ; elle 
ne devrait pas non plus être désignée comme loge 
embryonnaire, car il se peut qu’elle ait fait partie 
de stades jeunes libres). La coquille externe des 
Brachiopodes, la prosicula et la sicula des Grap- 
tolithes et bien d’autres fossiles peuvent être 
considérés d’après ce schéma. 

Une lignée animale prise dans son ensemble a, 
elle aussi, une forme dont la genèse peut être 
l’objet de recherches ; en ce sens on peut ici 
également parler de morphogénèse. 

De l'agrégation d’éléments externes, il faut 
distinguer la construction à l’aide des éléments 
constructifs dits internes. « Interne » s’entend 
en général par rapport au fossile et non à l’ani- 
mal, ainsi, par exemple, pour les septums des 
Coralliaires. Les recherches menées par Engel et 
Schouppé, qui sont à l’origine de notre discus- 
sion, ont pu montrer que les septums et les vési- 
cules des Tétracoralliaires se comprennent mieux 


MORPHOGÉNÈSE ET MORPHOGRAPHIE EN PALÉONTOLOGIE 


si l’on fait entrer en ligne de compte les phases 
successives de leur édification à la base du polype. 

Entre parties dures externes et parties dures 
internes, les limites sont d’ailleurs flottantes. 

L’accroissement principal se produit, dans les 
coquilles des Mollusques et des Brachiopodes, en 
face du bord de fermeture, mais un accroisse- 
ment se produit aussi sur ce bord de fermeture. 
Un exemple typique de construction interne est 
fourni par les septums et les plaques dentales 
des Brachiopodes. 

Un accroissement sur plusieurs bords apparaît 
sur les tests des Échinodermes, les écailles tégu- 
mentaires de nombreux Vertébrés. ainsi que sur 
la lorica des Chitons et le capitulum des Cirri- 
pèdes. On peut désigner ce phénomène sous le 
nom d’«accroissement plurimarginal» (Vielrän- 
derzuwachs). 

C’est un tout autre état de choses que nous 
trouvons chez les Arthropodes qui, on le sait, 
rejettent à chaque mue la carapace devenue trop 
étroite. On peut ici parler d’« accroissement de 
l'intérieur » (Binnenzuwachs). Parmi les Arthro- 
podes, les Cirripèdes seuls ne suivent pas ce 
schéma, et conservent leur carapace produite lors 
de la mue. 


C) APPLICATIONS DES OBSERVATIONS MORPHO- 
GÉNÉTIQUES. — Des fossiles, que leur apparence 

extérieure ferait ranger dans un groupe homo- 
gène peuvent avoir des stades jeunes différents, 
par conséquent être différents morphogénétique- 
ment parlant. On ne les considère plus dès lors 
comme proches parents mais comme convergents 
au stade gérontique. 

Seules sont proches parentes des formes qui 
sont semblables à tous les stades. C’est évidem- 
ment pourquoi une comparaison de deux formes 
doit tenir compte de tous les stades existants. 

Il va de soi que le tableau de toute unité sys- 
tématique comporte non seulement les formes 
parvenues au terme de la croissance, mais encore 
la totalité des formes jeunes et, occasionnelle- 
ment, également les caractères dits gérontiques. 
Chez les Ammonites, Hyatt a distingué comme 
universels, six stades. Lorsque la représentation 
de la forme adulte est complétée par les images 
des stades jeunes qu’elle comporte, il en résulte 
naturellement une représentation bien plus 
satisfaisante de l'espèce. Le « principe de Hyatt » 
pose, à notre sens, l'exigence que la comparaison 
de deux formes se décompose en la comparaison 
de tous leurs stades. 

Parce qu’on admettait que les caractères du 
jeune sont en général en même temps des carac- 
tères ancestraux, on a été jusqu’à considérer les 
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formes non adultes comme plus importantes 
pour l’histoire du phylum que les formes adultes. 
Or, nous avons vu dans de nombreux cas, spé- 
cialement chez les Ammonites, que des caractères 
nouveaux du point de vue phylétique peuvent 
apparaître également au cours de stades jeunes. 
Quelque importants donc que puissent être des 
caractères du Jeune, ils ne sauraient prétendre à 
une valeur par principe supérieure. 

La constatation de lexistence des lignes 
lobaires chez les formes jeunes d’Ammonites et 
Goniatites a grandement contribué à l’éclaicisse- 
ment des aflinités naturelles. Beaucoup de don- 
nées manquent encore en ce sens pour les Ammo- 
nites du Trias. Que l’on parte, avec Wedekind 
et Schindewolf, d’un stade trilobé, ou que lon 
tienne avec nous-mêmes un stade quinquelobé 
pour une meilleure base, il s’agit, ici comme là, 
à propos de ces développements de lobes, d’une 
authentique recherche morphogénétique. Sur ce 
point Westermann en 1959 a apporté de nou- 
veaux points de vue, en montrant comment les 
lignes lobaires peuvent être interprétées à partir 
des faces septales. 

Etudiant les stades jeunes de Posidontia bechert, 
Weigelt en 1907 à émis l’opinion que ce Mollusque 
a eu, à côté de formes de vieillesse offrant une 
unité, des formes de jeunesse très variables. Il 
s’ensuit que quelques espèces de petite taille de 
Posidonia devraient être rayées des listes. Or, 
comme seules de petites formes de Posidonia 
ont été comparées, et que les formes de jeunesse, 
transmises à nous grâce aux stries d’accroisse- 
ment, d'exemplaires de grande taille n’ont pas 
été exploitées à fond, nous voyons dans cette 
tentative plutôt un exemple de méthode opérant 
à rebours qu’une démonstration réussie. 

Si inversement on trouve des stades de jeu- 
nesse semblables à côté de formes de vieillesse 
différentes, on peut se trouver parfaitement 
autorisé à attribuer une faible valeur taxinomique 
à cette différence. Pour cela, 11 n’est nullement 
besoin de conférer à la forme de jeunesse une 
valeur plus grande. Il arrive par exemple chez 
les Goniatites, que, à l'intérieur d’une popula- 
tion, la série des stades de développement soit 
parcourue à des vitesses différentes ou, plus 
exactement, la taille des individus étant un peu 
différente pour chaque stade. Nous ne pouvons 
pas appeler cela de la néotenie, ce terme expri- 
mant un maintien anormal d’un individu à un 
stade de jeunesse. Il s’agit ici plutôt simplement 
de rapports différents entre changement de 
forme et taille, que nous avons en 1927 désignés 
pour simplifier comme bradymorphie et tachy- 
morphie. Si les différences entre les individus 
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d’une population se réduisent à de telles pro- 
portions, c’est qu’on est en présence d’une varia- 
tion au sein d’une espèce 

Les concepts que Hyatt désigne par les termes 
de « tachygène » et « bradygène » ont trait à des 
notions phylétiques, done au fond à quelque 
chose d’autre. 


D) RECOMMANDATIONS POUR LA DESCRIPTION 
DES FOSSILES. — Îl n’est pas rare de voir alterner 
dans des descriptions de fossiles les points de vue 
morphographique et morphogénétique. C’est ainsi 
qu'un Foraminifère, par exemple, est dit : (en 
forme de bétonnel », mais comportant une 
partie initiale dans laquelle la croissance se fait 
sur le mode bisérié alterne. 

Est-ce à dire que la description doive être par 
principe d'ordre morphogénétique, c’est-à-dire 
commencer chez les Foraminifères toujours par 
le proloculum, et doit-on faire naître sous les 
yeux du lecteur l’objet de la description de la 
manière dont 1l a nécessairement pris forme ? 

Il a été dit déjà que beaucoup d’objets ne 
peuvent pas du tout, et certains ne peuvent que 
partiellement, être décrits du point de vue mor- 
phogénétique. 

Mais, ce qui est essentiel ce point a été 
souligné à plusieurs reprises au cours de la discus- 
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sion — est qu'une description morphogénétique 
inclurait déjà une théorie, et donc une possibilité 
d'erreur. Comme Pa rappelé Wolfgang Schmidt, 
l’enchaînement des faits concernant la pachy- 
theka aurait été beaucoup plus difficile à étudier, 
si le premier auteur ne s’en était pas tenu à une 
description purement morphographique. 

La dernière thèse du rapporteur disait : Q1l 
est recommandé de tenir compte de la morpho- 
oénèse plus qu’il n’a été fait jusqu'ici dans les 
descriptions de fossiles. » Ce qui ne voulait pas 
dire que l’on entendait recommander de substi- 
tuer systématiquement une description morpho- 
génétique à la description morphographique. 
L'opinion dominante des participants qui résulta 
de la discussion fut que : la chose importante, et 
que l’on ne devrait pas sous-estimer, était avant 
tout une description exempte de toute interpré- 
tation. On peut lappeler morphographique, 
mais il n’est pas possible d’en bannir par prin- 
cipe toute notion morphologique, dérivée de la 
morphogénèse (Hofker, Schindewolf). Les expli- 
cations morphogénétiques ou autres ont leur 
place dans une deuxième phase des descriptions, 
phase dans laquelle on ne devrait pas hésiter à 
s'engager, dans la mesure où des remarques de 
portée suflisante paraissent possibles. 
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Remarques au sujet des Foraminifères 
du sous-ordre des Pluriloculinidea 


par Georgette GLaçon (Alger)!. 


Sommaire. 


L'examen de microfaunes tertiaires d'Algérie a permis l'étude détaillée des divers 


stades ontogéniques. Face aux avantages apportés par le type de croissance de ces formes 
(addition successive de loges), l’auteur montre les éléments défavorables pour une conclusion 
trop hâtive (taux de mortalité suivant l’âge, disparition naturelle des schizontes, identification 
des jeunes, granulo-classement dans le sédiment, diversité écologique). 


Nous nous proposons de souligner l'intérêt que 
présentent la recherche et l’étude détaillée des 
divers stades ontogéniques des Foraminifères, 
comme nous avons pu le constater au cours 

‘études de microfaunes tertiaires d'Algérie et 
actuelles des côtes de Tunisie orientale. Ce sera 
pour nous l’occasion de signaler les résultats 
obtenus ? et les difficultés rencontrées dans ce 
domaine. 

Vouloir décrire l’ontogénie des Foraminifères 
fossiles, suivre toutes les étapes de leur crois- 
sance, depuis leur tout premier âge, à l’état de 
zygote de schizonte ou d’embryon de gamonte, 
jusqu’à l’âge de la schizogonie d’une part ou de 
l'émission de gamètes d’autre part, peut paraître 
une gageure si l’on considère le matériel d’inves- 
tigation dont on dispose. Ce matériel, comme on 
va le montrer, est de par sa nature incomplet, 
il ne peut fournir que des échantillons « mal 
échantillonnés » de la population qu'ils repré- 
sentent en principe. Il donne bien des indications 
sur les transformations morphologiques liées aux 
processus ontogéniques, mais il ne me semble pas 
possible d’en tirer des enseignements sur la 
vitesse de croissance absolue ; on peut, tout au 
plus, émettre quelques hypothèses au sujet de la 
croissance relative de diverses parties du test. 

Que trouve-t-on dans les sédiments ? des 
tests. Chacun de ces « squelettes » intraectoplas- 
miques est un témoin de la croissance d’un indi- 
vidu, au stade ontogénique final atteint. Lors- 
qu’on récolte le matériel vivant, on a de grandes 
chances de trouver des individus aux divers 
stades de croissance ; dans les sédiments il n’en 
est plus de même, et ceci pour quatre raisons : 


le taux de mortalité n’est certainement pas équi- 
valent aux différents âges ; il peut se produire 
une disparition naturelle des schizontes ; les 
formes Jeunes ne sont pas toujours identifiables ; 
lors du dépôt, un classement se produit, qui se 
traduit par un changement dans les caractéris- 
tiques granulométriques et morphoscopiques du 
sédiment et par des mélanges possibles de tests 
d'individus non contemporains. 

Chaque test obtenu dans un sédiment corres- 
pond à un individu qui devait normalement 
avoir l’âge de la reproduction, ou un âge anté- 
rieur dans le cas de mort accidentelle. Car, 1l ne 
semble pas y avoir de mort naturelle chez les 
Foraminifères. On trouve des squelettes, mais 
pas de « cadavres », exceptés ceux produits 
accidentellement. Le protoplasme du schizonte, 
ou du gamonte, participe en totalité à l’édifica- 
tion des embryons ou des gamètes. On ignore 
d’ailleurs si l’âge de la reproduction est fixe pour 
une espèce donnée. Pour de nombreux représen- 
tants du sous-ordre des Pluriloculinidea, il 
semble bien correspondre à un certain nombre de 
loges. Mais, au cours de l’examen d’un lot de 
tests, homogènes quant aux caractères morpho- 
logiques, 1l est difficile de diagnostiquer, pour les 
individus qu'ils représentent, la mort acciden- 
telle ou le stade précoce de reproduction chez 
ceux qui ne paraissent pas atteindre «€ l’âge 
adulte », quand la reproduction n’est pas accom- 
pagnée de transformations nettes du test (gamo- 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 
2. Chaque exemple cité sera étudié en détail dans un mémoire 
dont la rédaction est en cours. 


646 (en. 


sonie, schizogonie extrathalame). J’ai rencontré 
ce problème, par exemple, chez des Clavulina 
angularis n'Ors. de sédiments du golfe de Gabès. 
Existe-t-il des cas de sénilité ? Dans certaines 
conditions, le processus de reproduction peut-il 
être différé, une croissance végétative se pour- 
suit-elle temporairement ? Je n’ai pas trouvé de 
renseignements dans la littérature zoologique, 
exception faite de descriptions d’enkystement. 
Cette question se pose, par exemple, à propos des 
Globigerina, Globorotalia et Gyroidina du Ter- 
tiaire d'Algérie, dont la dernière loge formée 
paraît insuffisamment développée. 

Si l’on échantillonne un sédiment, les tests 
d'individus jeunes existeront proportionnelle- 
ment à leur degré de mortalité accidentelle et, 
dans les conditions de développement normal, la 
majorité des tests devra correspondre aux sque- 
lettes d'individus Cadultes » dont le protoplasme 
a disparu au cours de la reproduction. On sait, 
toutefois, que le processus de schizogonie intra- 
thalame s'accompagne de la dissolution plus ou 
moins complète du test du schizonte qu’on ne 
retrouvera donc pas dans le sédiment. Il faut 
remarquer, cependant, que l’absence totale de 
schizontes ? d’une espèce donnée dans un sédi- 
ment peut signifier aussi un cycle à parthéno- 
gamontes seuls. Dans les montages de résidus 
fins, de l’ordre de quelques rene de ou de 
quelques x J'ai remarqué des embryons ou de 
jeunes schizontes mais ils ne sont généralement 
pas identifiables spécifiquement. Il est seulement 
possible, parfois, de les rapporter à une super- 
famille (embryon de Miliolidea, bien caractérisé 
par son canal flexostyle) ou à un genre (Adelo- 
sina, mégalosphère à première loge envelop- 
pante et faisant corps avec elle, sans ligne de 
suture). Enfin, dans un échantillon de sédiment, 
fut-1l prélevé sur une épaisseur de couche mini- 
male, on n’est Jamais certain de l’absolue contem- 
poranéité des individus présents ; comme à des 
périodes légèrement différentes peuvent corres- 
pondre des variations écologiques responsables 
de mutations, comment faire la part des phéno- 
mènes phylogénétiques qui vont interférer avec 
les processus purement ontogéniques ? 

On voit donc quelle prudence il faut apporter 
à l'extension à une population des constatations 
effectuées sur un échantillon. 

Quoi qu'il en soit, le sous-ordre des Plurilocu- 
linidea, grâce à son type de croissance par addi- 
tion successive de loges, accompagnée de la 
conservation des états morphologiques déjà for- 
més, offre bien des possibilités pour la recherche 
ontogénique. On peut, sur un même individu, 
retrouver tous les stades morphologiques succes- 
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sivement réalisés. On procédera, suivant le mode 
de disposition des loges, soit par examen direct, 
soit par l'intermédiaire de sections judicieuse- 
ment orientées, de délicats décorticages ou 
d'attaques ménagées. On sait toute l'importance 
phylétique qu’on accorde d’ailleurs à la récapi- 
tulation des divers stades ontogéniques ainsi 
observés. Naturellement, ces méthodes postulent 
la conservation des parties formées préalable- 
ment à l’adjonction d’une nouvelle loge. Récem- 
ment Z. Reiss a montré qu’il n’en était pas tou- 
Jours ainsi parfois l'apparition de chaque 
chambre s’accompagnait de l'addition d’une 
lamelle de calcite à la paroi externe de la partie 
du test déjà formé (Lamellidea). Comme ce phé- 
nomène est bien visible en lames minces, il est 
facile d’en tenir compte. 

En répétant ces observations sur un nombre 
suffisamment grand d'individus prélevés au 
hasard dans le même échantillon sédimentaire, 
et que l’on pense appartenir à la même espèce 
(ce qu’une étude biométrique peut aider à confir- 
mer), on parvient à tirer des conclusions sur le 
mode de croissance de l'espèce considérée dans 
les conditions écologiques du gisement. En parti- 
culier, on distingue les caractères constants, 
pouvant être utilisés dans la détermination spé- 
cifique, de ceux qui sont éminemment variables 
et ne doivent correspondre qu’à des particulari- 
tés individuelles. Par exemple, en étudiant un 
échantillon de Quinqueloculina à test orné de 
réticulations et de carènes provenant des côtes 
de Tunisie orientale, J'ai constaté, outre la per- 
sistance du type d’ornementation réticulée à 
travers les stades ontogéniques, une grande 
variabilité dans le nombre et la position des 
carènes, si bien qu’on ne trouve pas deux individus 
(sur un échantillon de trente-six individus) réali- 
sant, au cours de leur croissance, la même succes- 
sion de formations marginales. 

Toutes les remarques que l’on est ainsi amené 
à formuler sont valables seulement, de toute 
évidence, pour la variété géographique étudiée. 
Pour décrire la croissance d’une espèce donnée 
il faut répéter ces études sur des individus prove- 


3. Je rappelle que J. Le Calvez a insisté sur la grande prudence 
avec laquelle il fallait paralléliser les termes paléontologiques de 
mégalosphérique et de microsphérique basés sur la dimension 
des loges initiales et ceux de schizontes et de gamontes. La loge 
initiale de certains schizontes, en particulier dans le cas de plas- 
togamie, pouvant dépasser celle des gamontes de même espèce. 
Par contre, il semble établi que les schizontes atteignent une 
taille supérieure à celle des gamontes. Dans une note, en cours 
de publication, j’ai insisté sur l'importance fondamentale, à 
mon avis, de la recherche et de l’étude des schizontes dans la 
détermination spécifique. 
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nant d’autres gisements d’Âges aussi voisins que 
possible, mais de conditions écologiques diverses. 
Dans ce cas, cependant, les phénomènes de 
mutation viendront interférer et il sera diflicile 
de faire la part de ce qui est phylogénie et de ce 
qui revient à l’ontogénie. 

Même si l’on s’en tient à l’étude des stades 
ontogéniques des individus d’un même échan- 
üllon, il est une difficulté qui me paraît momen- 
tanément insurmontable et qui est d’une grande 
importance. Il me semble difficile de dresser des 
courbes de croissance absolue, c’est-à-dire d’étu- 
dier la variation d’un caractère en fonction du 
temps, puisque l’on n’a aucune méthode per- 
mettant de chiffrer les diverses valeurs de la 
variable indépendante : le temps. Il me paraît 
aussi extrêmement délicat d'évaluer l’âge relatif 
de formation des divers stades morphologiques 
réalisés par un même individu. B. Burma a 
récemment proposé une méthode approchée pa- 
raissant d’un emploi SDPARCTMRENt aisé mais que 
je ne pense pas pouvoir appliquer à la croissance 
des Pluriloculinidea ; en effet, cette dernière ne 
doit pas donner leu à une figuration en courbe 
continue, et procède vraisemblablement par 
crise lors de chaque addition d’une nouvelle 
loge. Pour l'instant, les seules courbes que lon 
puisse tracer sont des courbes d’hétérogonie, 
indiquant la variation du rapport de deux carac- 
tères au cours de la croissance. Il faudrait pou- 
voir trouver chez les Foraminifères un caractère 
dont la variation soit proportionnelle à l’âge des 
individus ; mais pour obtenir des résultats cer- 
tains, c’est sur du matériel vivant qu’il faudrait 
travailler et c’est aux zoologistes qu'il faut faire 
appel ; pour qu’ils nous indiquent l’allure de la 
courbe de eroissance d’un Foraminifère vivant. 

Le manque d’échelle des temps et les lacunes 
du matériel dont on dispose ne doivent cependant 
pas, à mon avis, nous empêcher d’accumuler les 
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constatations et données numériques relatives 
aux divers stades morphologiques des Forami- 
nifères, car ces études nous permettent déjà 
d'émettre des conclusions dans trois domaines : 
Il y a tout d’abord un assainissement de la 
nomenclature par la possibilité de mieux distin- 
guer les caractères génériques et spécifiques des 
caractères individuels. Ainsi, dans l’exemple 
déjà cité de Mihioles à test orné de réticulations, 
j'ai abandonné le critère habituellement invoqué 
par les auteurs pour distinguer les espèces : le 
nombre de carènes (reticulata : sans carène ; 
carinala : une carène; bicarinata); pour les 
formes étudiées 1l aurait d’ailleurs fallu créer 
tricarinata, quadricarinata et polycarinata. 

— Ensuite en comparant les résultats obtenus 
dans des gisements différents, on peut faire des 
constatations sur les caractères plastiques d’une 
espèce donnée, traduisant peut-être son adapta- 
tion au nulieu. Certaines Milioles des côtes de 
Tunisie orientale, Quinqueloculina  disparilis 
D’'Or8. par exemple, montrent une grande cons- 
tance dans leur développement ontogénique ; 
d’autres, par contre, ont une croissance variable, 
les Quinquéloculines à ornementation réticulée 
construisent des loges plus ou moins embras- 
santes, conférant à certains individus un aspect 
extérieur de fausse Triloculina. Certaines Adélo- 
sines costulées présentent un phénomène de 
déroulement, leurs dernières loges n’atteignant 
plus l’apex de la loge précédente. 

— Enfin, on peut émettre des hypothèses sur 
le cycle de reproduction probable. Ainsi que le 
signalait J. Le Calvez, et comme Je le retrouve 
pour des Discorbis des côtes de l’île de Djerba, 
de l’abondance des formes B (schizontes) on peut 
conclure soit à la mort accidentelle massive, ce qui 
me paraît improbable, soit, plutôt, à une repro- 
duction schizogonique extrathalame, donc avec 
conservation des tests vides après reproduction. 
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Les phénomènes de la reproduction chez les Foraminifères 


par K. G. Grezr (Tübingen). 


La contribution du professeur K. G. Grell se 
présente sous la forme d’un film, à peine sorti 
des ateliers, illustrant les divers événements qui 
se produisent au cours du cycle de reproduction 
de deux espèces et de lontogénèse des deux 
formes qui en sont issues. Ce film a pu être pro- 
jeté au laboratoire de Micropaléontologie de la 
Faculté des Sciences, grâce à l’obligeance de son 
directeur, M. J. Cuvillier. Ce film, parlant alle- 
mand, a été réalisé et gracieusement prêté par 
l'Institut allemand du film scientifique (Gôüttin- 
gen). 

Deux exemples sont pris afin d'illustrer deux 
types importants de cycle de reproduction. 

Le premier, Rotaliella roscofjensis, montre une 
forme autogame (un gamonte donne des gamètes 
des deux sexes), chez laquelle le schizonte passe 
directement à la vie libre pour donner ensuite 
naissance, après mélose, aux nouveaux gamontes. 

Le second, Patellina corrugata, montre une 
forme hétérogame (un gamonte donne des ga- 
mètes d’un seul sexe), chez laquelle le schizonte 
ne se libère pas immédiatement ; le noyau des 
zygotes subit bien deux divisions successives, 
mais 1l s’introduit ici un stade plasmodial où 
toutes les cellules viennent se fusionner ; le plas- 
modium initial se divise en plasmodiums par- 


tiels qui regagnent les tests vides des gamontes 
d’où étaient issus les gamètes ; les schizontes 
ainsi nés acquièrent leur testssse Hibèrent et vont 
alors, selon le processus habituel, boucler le cycle. 

Dans une première partie, le a Ce 
les différents moments cruciaux qui corres- 
pondent aux différentes phases de ces deux types 
de cycles. 

Dans une seconde partie, le second type de 
cycle est repris en entier, mais avec plus de 
détail dans les images et plus de continuité dans 
les phases illustrées. Ainsi assiste-t-on : à la divi- 
sion du noyau du gamonte aboutissant aux 
gamètes, à la sortie des gamètes, à la copulation, 
aux deux divisions du noyau des zygotes, à la 
fusion en un plasmodium, à la division en plas- 
modiums partiels et à leur migration dans les 
tests vidés des gamontes après un long moment 
d'échanges de plasma entre eux, à la naissance 
et à la libération des schizontes avec leur test 
propre, à la méiose et à la naissance des gamontes 
qui vont quitter le test du schizonte. 

Les vues sont prises au grossissement de 100 et 
1400. Elles montrent, avec une grande netteté, les 
mouvements des noyaux, les mouvements ‘des 
particules cytoplasmiques et les échanges de pro- 
toplasme. 


Bibliographie. 
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Quelques données sur l'ontogénèse 
des Zournayellidae (Foraminifères) 


par O. A. Lrprxa (Moscou) !. 


Sommaire. — interprétation récapitulaive de l’ontogénèse des membres de cette famille, con- 


trôlée par leur succession stratigraphique. 


La famille des Tournayellidae, érigée par Dain 
en 1953 ?, présente un intérêt exceptionnel du 
point de vue de l’évolution des Foraminifères, en 
ce qu’elle relie deux grandes étapes de leur déve- 
loppement : les Ammodiscidés à deux loges et les 
Endothyridés à loges multiples. Grande est aussi 
la valeur stratigraphique des Tournayellidés 
nombre d’espèces sont caractéristiques pour les 
horizons tournaisiens du Carbonifère inférieur 
dr S7S 

Le caractère principal des Tournayellidés est 
celui de leur septation. Suivant le mode de celle-ci, 
les T'ournayellidae sont divisés en trois groupes : 

1) les formes à rétrécissements du test (stade 
initial de septation rudimentaire) ; 

2) les formes à septums rudimentaires dans 
les derniers tours (stade suivant) ; 

3) les formes à faux septums, habituellement 
dans tous les tours (stade terminal). 

Le développement des Tournayellidés se fait 
par superposition des stades, avec apparition 
des caractères nouveaux au terme du dévelop- 
pement individuel. Les stades de l’ontogénèse 
des Tournayellidés repètent le développement 
phylogénétique des Foraminifères. Ainsi presque 
tous les genres des Tournayellidés passent suc- 
cessivement par le stade des Ammodiscidés (à 
savoir un tube non divisé), ensuite par le stade 
des Tournayellidés (avec rétrécissement de la pa- 
roi), tandis que dans les derniers tours des repré- 
sentants de certains genres une interruption de 
l'accroissement de la paroi est visible, chaque 
nouveau segment de cette dernière commençant 
à naître non depuis le bord du segment précé- 
dant mais un peu en arrière (stade Seplatour- 
nayella). Ainsi apparaissent les faux-septums 


(fig. 1 a). 


La position médiane de l'ouverture chez le 
genre Carbonella apparaît de même sur les der- 
nières pseudo-loges seulement, tandis que dans 
les tours plus jeunes l'ouverture occupe une 
position basale, comme chez les Tournayella, 
et que dans les tours initiaux même le tube est 
béant, comme chez les Ammodiscus (fig. 1 b). On 


o 


b 


F1G. 1. — Les stades de l’ontogénèse 
dans les genres Seplaltournayella et Carbonella. 


(o 


a : développement des septums dans le genre Seplatournayella. 
b : développement de l’ouverture dans le genre Carbonella. 


peut en dire autant de l'ouverture en crible qui 
apparaît d’abord dans la partie rectiligne du 
test (genre Ændothyrina), passant ensuite gra- 
duellement sur les dernières loges de la partie 
spirale (genre aplophragmella). 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 
2. DaIN G. L. (1953) : Mém. Inst. Géol. Pétrole (VNIGNI), 
vol. 74. 
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D. M. Rauzer-Tchernoussova , en étudiant 
l’ontogénèse des Foraminifères du Paléozoïque, 
en était venue à la conclusion que leur dévelop- 
pement ontogénétique se fait, au total, par super- 
position des stades au terme de l’âge juvénile ou 
bien à l’âge adulte. Plus rarement, leur évolu- 
tion se fait par le moyen de brusques change- 
ments aux stades initiaux et très rarement par 
des changements au niveau des loges initiales 
même. E. A. Reitlinger 4 a observé, chez les 
« petits Foraminifères » (c’est-à-dire les genres 
non classés parmi les Fusulinidés) du Carboni- 
fère moyen et spécialement chez les Endothy- 
ridés 5, les deux premiers modes de développe- 
ment : celui de la superposition des stades et 
celui du changement des caractères aux stades 
initiaux de la croissance. En outre cet auteur a 
observé un autre mode, celui du retard dans le 
développement des stades adultes qui font 
presque complètement défaut. 

Ainsi chez les Tournayellidés, comme parmi 
les Foraminifères tournaisiens en général, on 
n’observe que le premier mode de développe- 
ment, à savoir la superposition des stades au 
terme du développement individuel. Il semble 
que les autres modes apparaissent plus tard, à 
partir du Viséen, à un degré plus élevé du déve- 
loppement phylogénétique des Foraminifères à 
loges multiples et à paroi calcaire granuleuse. 

Parfois au cours de l’ontogénèse des T'our- 
nayellidae un ou deux stades font défaut. Septa- 
tournayella (?) recta LEBEDEVA par exemple pos- 
sède un stade Ammodiscus bien net, suivi du 
stade caractéristique de Septatournayella, et, 
dans le dernier tour, du stade Endothyridé à 
septums véritables. Le stade Tournayella manque 
donc en ce cas (fig. 2 a). En même temps la pré- 
sence du stade Endothyridé indique que les 
Endothyridés sont issus des Tournavyellidés. Il 
devient possible donc, sans connaître les racines 
des branches différentes des Tournayellidés et 
des Endothyridés, de reconstruire leur évolution 
phylogénétique par l’ontogénèse des formes con- 
nues, comme dans le cas de Septatournayella 
recta. Un autre exemple de stade sauté est celui 


O MAS DIPIENTA 


des Endothyrina : chez plusieurs espèces de ce 
venre, le stade Chernyshinella manque (stade à 
faux-septums nets et à pseudo-loges convexes) 
et la partie rectiligne fait suite immédiatement 
au stade Glomospiranella (à rétrécissements) ; 
c’est le cas, par exemple, de Endothyrina veterana 
(Mararnova) (fig. 2 b). 

Chez les Chernyshinella, enfin, la fausse sep- 
tation commence, pour la plupart des espèces, 
dès les tours initiaux, les stades Ammodiscus et 
Tournayella faisant défaut (fig. 2 c). 


@ù 


G) 00Q 


: b 


F1G. 2. — Stades sautés au cours de l’ontogénèse 
dans le développement des T'ournayellidae (dessins schématiques). 


a : Septatournayella recta (LE£8.) b : Endothyrina veterana (MAr..) 
ce : Chernyshinella glomiformis (Lre.). 


En ce qui concerne le type de l’enroulement, 
L. G. Dain 5 a observé que le stade pelotonné 
devance, dans lontogénèse des T'ournayellidae, 
le stade planispiralé. Ceci peut être observé chez 
les Brunstuina, qui possèdent les deux types d’en- 
roulement. 


3. RAUZER-TCHERNOUSSOVA D. M. (1949) : Mém. Inst. Pal. 
AC SSCAUEREAS SET O1 "2,07 

4. REITLINGER E. A. (1950) : Mém. Inst. Géol. Ac. Sc. U. R. 
Ds 19e VOL. 120: | 

5. REITLINGER E. A. (1958) : Questions de Micropal., n° 2. 

6. DAIN LG (1953): 0p. cit. 
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milieu et le développement des Orbitolines (Foraminifères) 


par Pierre Rar (Dijon)'. 


Sommaire. — De l'examen des Orbitolines dans de nombreux gisements du Crétacé cantabrique 
(Espagne du Nord), quelques lois semblent se dégager : 1) Les Orbitolines ont prospéré dans des 
milieux marins très divers, à des profondeurs faibles, mais sans doute en dehors de la zone lit- 
torale très agitée. 2) Dans un même gisement, les multiples variations observées paraissent 
devoir être rapportées le plus souvent à une seule espèce. 3) Certaines espèces auraient été plus 
aptes que d’autres à agglutiner les matériaux détritiques mis à leur disposition par le fond avoi- 
sinant. 4) Les grandes formes plates se sont développées de préférence sur des fonds chargés de 
matériaux terrigènes. 5) On pourrait rechercher, dans certaines corrélations qui apparaissent 
entre des caractères mesurables, des critères pour la définition des espèces. 


Comme bien d’autres Foraminifères, les Orbi- 
tolines demeurent encore des organismes assez 
énigmatiques. On leur a donné des noms mais, 
devant un échantillon précis, on est habituelle- 
ment désarmé pour savoir si l’un de ces noms 
connus est applicable ?. Les obstacles qui sur- 
gissent pour caractériser une espèce tiennent cer- 
tainement à la difliculté d'interprétation des 
structures internes, mais sans doute aussi à la 
grande variabilité de la coquille. 

De l’étude des Orbitolines que j'ai recueillies 
dans les gisements les plus divers du Crétacé de 
la Chaîne cantabrique, plusieurs lois, encore qua- 
litatives, paraissent se dessiner dans les rapports 
entre ces grands Foraminifères et leurs milieux 
de vie. Ce sont ces rapports que je vais tenter 
d'exprimer. 


Présentons tout d’abord rapidement le cadre 
stratigraphique dans lequel se placent les gise- 
ments examinés. Le Crétacé du versant atlan- 
tique de la Chaîne cantabrique, très développé 
entre les Pyrénées basques et les Asturies — 
c’est-à-dire entre les environs de Saint-Sébastien 
et la région de Santander — offre dans ces 
limites la composition suivante [ Rat, 1959 a] : 


a. À la base, une série de grès et d’argiles, très impor- 
tante vers l'Ouest surtout où elle présente un net faciès 
wealdien. 

b. Débutant au cours de l’Aptien, le complexe urgo- 
nien, où se mêlent des sédiments terrigènes (grès, marnes 
gréseuses...), des calcaires urgoniens à Polypiers et Ru- 
distes et des formations marno-gréseuses de caractère 
intermédiaire. 

15 juin 1960. 


c. Une nouvelle série épaisse de sédiments terrigènes 
déposés cette fois-ci en milieu marin, surmontant le 
complexe urgonien grès, argiles schisteuses (Albien 
supérieur-Cénomanien inférieur). 

d. Au Cénomanien supérieur, la sédimentation se 
continue avec les mêmes caractères près de Santander, 
tandis qu’à l'Est, dans le Pays basque, se dépose une 
série marno-sableuse à Rosalines. 


Les Orbitolines sont très abondantes dans le 
complexe urgonien ainsi que dans les horizons 
élevés de la série gréseuse supra-urgonienne. On 
les retrouve exceptionnellement en intercala- 
tions dans la base de l’ensemble flyschoïde du 
Pays basque. 


I Mieux DE vie. — La fréquence des Orbi- 
tolines dans les calcaires graveleux de PAptien 
cantabrique démontre que ces organismes ont 
été souvent transportés et que bien des associa- 
tions où ils figurent aujourd’hui ne sont que des 
assemblages fortuits. En dehors des cas où 
l'usure, très sensible sur l'écorce, est une preuve 
de remaniement, il n’y a guère que le tri en 
fonction de la taille qui soit un indice de dépla- 
cement. Or ce critère s’apprécie mal dans une 
roche consolidée, tandis que pour un sédiment 
meuble, un tamisage permet de déceler lexis- 
tence d’un calibrage imputable, avec cependant 
quelques réserves, au transport. 

Devant un échantillon donné, 1l est done sou- 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 
2. Voir REICHEL M. (1936) : Étude sur les Alvéolines. Mém. 
Soc. pal. suisse, vol. LVIT, n° 4, p. 27, note infra-paginale. 
Bull. Soc. Géol. Fr. (7), I. — 42 
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vent délicat de décider s’il représente une véri- 
table biocénose ou bien une thanatocénose, 
autrement dit, si les Orbitolines observées ont 
vécu ou non dans le milieu où s’est formée la 
roche qui les contient. Cette difficulté ne doit 
pas être négligée lorsque l’on veut connaître les 
relations entre les Orbitolines et leur milieu de 
vie. Je m’efforcerai donc de ne retenir que des 
exemples dans lesquels le déplacement a été 
suflisamment faible pour que les Orbitolines 
soient restées dans un milieu analogue à celui de 
leur origine. 

Après ce choix, une remarque s'impose : Les 
Orbitolines sont fossilisées dans des roches très 
diverses qui traduisent d'anciens biotopes très dif- 
jérents. 

Milieux urgoniens sans apports terrigènes. Ils 
ont donné des calcaires construits, avec Poly- 
piers très recristallisés et cimentés par de la 
caleite pure, aussi bien que des calcaires organo- 
détritiques à grains anguleux ou roulés. Ces 
roches ont en commun en particulier leur teneur 
extrêmement faible en matériel terrigène. Elles 
expriment, pour les Foraminifères qui vécurent 
au moment de leur genèse, une ambiance très 
riche en calcaire, comparable à celle que ren- 
contrent les micro-organismes des récifs coral- 
hens actuels. 

Les Orbitolinidés, assez rares dans les parties 
vraiment construites, abondent par contre dans 
les accumulations organogènes, soit qu ’ils aient 
été ensevelis dans leur Lu même de vie, soit 
qu'ils aient été balayés sur de courtes distances 
et rassemblés dans les vides de lPédifice urgo- 
nien. Dans ces faciès, ils sont assez souvent 
atteints par la recristallisation de la roche qui 
estompe leur structure. 

Fonds plus ou moins sableux. Toute une gamme 
de roches conduit des calcaires purs à des cal- 
caires très gréseux dans lesquels les Orbitolines 
pullulent toujours. De très beaux exemples sont 
à signaler près de Valmaseda dans le complexe 
gréseux supra-urgonien : gros bancs de grès 
lea noir à grain re patiné de roux en 
surface. Les Oitlines de grande taille cons- 
tituent le plus souvent le el élément 1identi- 
fiable de la faune : ©. cf. subconcava LEYMERIE, 
dans les niveaux inférieurs et, vers le sommet de 
la série, O. aperta ErMan. Les grès à O. aperta 
de la plage du Sardinero près de Santander cor- 
respondent à des sédiments assez semblables. 

Des lumachelles calcaréo-gréseuses dérivent 
de sédiments voisins de ceux qui ont donné les 
grès calcaires. Lorsque les arrivées terrigènes et 
le dépôt de CO,Ca ont été faibles par rapport à 
la vitesse de développement et d’accumulation 
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des tests, les Orbitolines forment presque toute 
la roche. Dans les très beaux affleurements de 
la route montant d’Arredondo au col de Las 
Alisas (km 21 notamment), les Orbitolines, unies 
par un ciment marno-gréseux assez délitable, se 
disposent en couches de plus de 1 m d’épaisseur 
où sont noyées des coquilles de Térébratules, de 
Lamellibranches et des Polypiers simples. EE. 
tests posés à plat donnent à la roche un aspect 
orossièrement feuilleté. Dans l’Albien supérieur, 
on peut citer le gisement du cimetière d’Izur- 
diaga (Navarre) avec les mêmes Orbitolines que 
dans les grès calcaires de la série gréseuse supra- 
urgonienne de Valmaseda (0. cf. subconcava). 

Toutes sortes de variantes existent d’ailleurs 
suivant la nature et la consistance du ciment, 
jusqu’à des lumachelles presque exclusivement 
calcaires (par exemple à la base des calcaires à 
Rudistes qui portent la chapelle de Nuestra 
Señora de Las Nieves, au $ de Laredo). 

Fonds argileux. Les Orbitolines ont été prises 
aussi dans des sédiments détritiques terrigènes 
plus fins que les précédents. Je ne citerai que les 
marnes grises à Parahoplites deshayesi, très 
épaisses, de la plage de Cuchia au débouché de 
la ria de Suances ; les Orbitolines ne sont plus 
l'élément prépondérant de la faune et s’asso- 
cient à de nombreux moulages d’Ammonites, de 
Nautiles et à des Térébratules. 

Biotopes chargés de matières organiques. Dans 
les exemples déjà énumérés, les variations du 
sédiment portaient surtout sur les proportions et 
la nature de lapport détritique terrigène. Les 
calcaires noirs pyriteux à Rudistes, par lesquels 
se terminent les calcaires urgoniens à l'W de 
Marquina (Biscaye), traduisent un milieu sans 
apports terrigènes grossiers importants, mais 
riche par contre en matière organique. L’abon- 
dance des Orbitolines dans certaines parties 
tendrait à prouver que ces conditions de vie ne 
leur ont pas été défavorables. 


Les Orbitolines ont donc possédé de grandes 
facultés d'adaptation. Elles ont souvent pullulé 
dans des conditions très variées : milieux riches en 
CO,Ca, eaux troublées d apports lerrigènes, fonds 
are gés en malières organiques, substratum de sable 
ou d ol de boue ou de roche calcaire... Ailleurs 
on les trouve encore dans des roches glauconieuses 
el l'inventaire pourrait être poussé plus loin. 


IT. CONDITIONS NÉCESSAIRES AU DÉVELOPPE- 
MENT DES ORBITOLINES. — Bien que les Orbito- 
lines aient existé dans des milieux très divers, les 
biotopes où elles se développaient devaient 
répondre à certaines conditions dont quelques- 
unes peuvent être retrouvées. 


LE MILIEU ET LE DÉVELOPPEMENT DES ORBITOLINES 


a) Eaux marines. Sans aucun doute, les Orbi- 
tolines furent des organismes franchement ma- 
rins et, malgré leur souplesse d'adaptation, elles 
ne semblent pas avoir pu accepter une salinité 
inférieure à la normale ; jamais je ne les ai ren- 
contrées dans les couches à caractère saumâtre 
de l’Aptien cantabrique. 

b) Lieux de sédimentation calcaire. Toutes les 
roches dans lesquelles j’ai observé des Orbito- 
lines contiennent en effet du CO,Ca. Les excep- 
tions apparentes sont dues à Été on sous 
le climat très humide de la région cantabrique, 
des grès à faible teneur en calcaire ont été com- 
plètement décalcifiés sur de grandes épaisseurs 
tout en conservant leur cohésion (grès Jaune 
rouille). Dans les grès purs intercalés fréquem- 
ment entre les calcaires à Rudistes, ou formés 
en même temps qu'eux, mais en d’autres lieux, 
Je n’ai Jamais reconnu d Orbitolines. 

c) Profondeur réduite. Divers arguments con- 
duisent à penser que les Orbitolines n’ont pros- 
péré que sur des fonds proches de la surface de 
la mer. Elles sont fréquentes dans les caleaires 
urgoniens. Elles le sont également dans les cal- 
caires organo-détritiques (pseudoolithiques ou 
microbréchiques) ou dans des calcaires gréseux 
qui, les uns comme les autres, correspondent à des 
milieux de dépôt relativement agités. Enfin, dans 
le Cénomanien marneux pélagique à Rotalipora 
du Pays basque, les Orbitolines manquent tandis 
qu'elles pullulent à la même époque dans les 
faciès gréseux néritiques des environs de San- 
tander. 

D’une manière générale d’ailleurs, le dévelop- 


_— Coupe axiale indiquant les dimensions mesurées 
sur les Orbitolines plates. 


Fic. 1. 


d : diamètre ; e : épaisseur ; h : hauteur. 

Alors que le diamètre et la hauteur varient considérablement 
pour une population prise dans un même gisement, l'épaisseur 
paraît plus constante. La hauteur relative peut se définir par 
le rapport h/d (ou 100 h/d pour éviter les nombres décimaux 
inférieurs à l’unité) : cette valeur a l’avantage, sur celle de h, 
d'exprimer dans une certaine mesure la forme de la coquille. 
En outre les graphiques montrent qu’elle présente une cer- 


taine constance pour la population d’un gisement donné. 
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pement de la plupart des grands Foraminifères 
benthiques n’exige-t-il pas des eaux peu pro- 
fondes ? Pour nuancer cette affirmation, citons 
un fait rapporté par R. Ciry à propos du Céno- 
manien des provinces de Ar et de Santander : 
les Orbitolines, posées simplement sur le fond, 
ont probablement évité les milieux littoraux trop 
agités où prospéraient au contraire des Huîtres 
aux coquilles plus lourdes et fixées [Ciry, 1940, 
p. 149]. Un fond recouvert d’une tranche d’eau 
relativement faible mais situé au-dessous de 
l’action permanente des vagues semble donc 
avoir été l’habitat de prédilection des Orbitolines. 

d) Températures mésogéennes. D’autres fac- 
teurs du milieu ont certainement contrôlé aussi 
le développement des Orbitolines, en particulier 
la température, puisque ces Foraminifères ont 
été mésogéens ; mais l'étude de cet agent deman- 
derait que soit examinée la répartition en lati- 
tude des Orbitolines, ce qui sort du cadre géo- 
graphique fixé à cette note. 


IT. LA VARIATION ET LE MILIEU. — Remarques 
sur l’amplitude de la variation d’une population 
issue du même gisement. Lorsque les Orbitolines 
ont vécu en essaims sur les biotopes générateurs 
des futures lumachelles, 1l semble que toutes 
aient appartenu à la même espèce. En effet, dans 
les populations étudiées, je n’ai pu déceler, tant 
par l'examen de la structure que par l’analyse 
statistique de la variation des dimensions, de 
caractères permettant de séparer des groupes de 
façon évidente. Sur ce point, je donnerai seule- 
ment quelques exemples. La figure 2 À montre 
d’abord la continuité entre les diverses formes 
dans les Orbitolines plates du gisement d’Izur- 
diaga. Trois types fondamentaux peuvent être 
définis : en disque, en chapeau (low conico-con- 
cave et reflexed conico-concave de Henson), en 
coupole (low  convexo-concave de  Henson) ; 
mais 1ls apparaissent reliés par tous les intermé- 
diaires concevables et aucune différence notable 
de structure ne permet de les séparer. Les mesures 
effectuées n’ont pas davantage permis de sup- 
poser une hétérogénéité de la population : ja 
figure 2 B donne Texemple du rapport hd. 

D'une manière générale, jusqu’à maintenant, 
si les mesures ont ouliene des différences entre 
échantillons provenant de gisements distincts 
(fig. 4), elles n’ont fait ressortir aucun mélange 
d’ espèces certain au sein d’un même gisement. 
La méthode employée est évidemment sujette à 
certaines critiques comme le montre la superpo- 
sition de diagrammes pris sur des groupes net- 
tement indépendants d’après la structure (fig. 2 B 
et 3), mais ces résultats provisoires incitent cepen- 
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dant à la prudence dans les déterminations. 
Aussi, jusqu'à plus ample informé, je demeure 
très sceptique sur la valeur des listes qui mdiquent 
plusieurs, ou même de nombreuses espèces, dans 
un seul gisement. 

Pour un caractère donné, tel que le rapport 
h/d, la variabilité n’est pas identique d'une 
population à une autre (fig. 2 B à 4). Dans des 
cas où elle est très faible, la représentation gra- 
phique permet de déceler une relation linéaire 
entre la hauteur et le diamètre au cours de la 
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croissance (fig. 4) ; cette relation pourrait four- 
nir peut-être l’un des critères de définition d’une 
espèce. 


Variation et milieu. Devant l’apparente sou- 
plesse d'adaptation des Orbitolines à des bio- 
topes très divers, on peut se demander si, malgré 
tout, leur test n’a pas été influencé par les condi- 
tions de vie. En examinant, pour répondre à 
cette question, des échantillons de gisements 
nombreux et variés, deux faits sont apparus : 
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F1G. 2. — Orbitolines d’Izurdiaga (O0. cf. subconcava LEYM.). 


A : Variations de la forme du test. Le classement est ‘effectué en tenant compte du rapport h/d x 100, dont la valeur est in- 
diquée à côté de chaque dessin. Aucune délimitation n’apparaît entre les 3 types fondamentaux que caractérisent les formes 


extrêmes : discoïdales, bombées, coniques. I 


: passage progressif des formes discoïdales aux formes convexes (en cou- 


pole). IT : divers exemples allant des formes coniques plates aux formes coniques plus élevées, avec des individus apparen- 


tés aux formes en coupole. III : 


forme discoïdale à bords très relevés. 


B : Variati Î iamè ; ù è i è 
ariation .. la hauteur en fonction de leur diamètre. Le graphique reflète une population homogène dans laquelle aucune cou- 
pure ne s'impose d’après les valeurs utilisées. Il suggère aussi une dépendance sensiblement linéaire entre la hauteur et le 
diamètre. Les L roites ’origi ’on! j i i Î 
è Les deux ro partant de l’origine n’ont, qu’une valeur figurative, mais elles soulignent que l’amplitude 
absolue de la variation croit en fonction de la taille, tandis que l’amplitude relative change peu 
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l’un concerne l'emploi du matériel détritique 
dans les coquilles, l’autre la sélection par le 
milieu. 

a) Dans les calcaires urgoniens très purs, 
l'attaque à l'acide chlorhydrique fait disparaître 
toute trace des tests d’Orbitolines qui ne con- 
üuennent donc pratiquement que du carbonate 
de calcium. Pour cette raison, leur structure est 
nette Jusque dans la région centrale, sauf lorsque 
la recristallisation de la calcite Pa estompée. 


en mm 


hauteurs 
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Dans les calcaires gréseux du même âge, des 
Orbitolines voisines des précédentes ont incor- 
poré à leur coquille des grains de quartz de 
taille variable qui rendent la structure très con- 
fuse dès que l’on s’éloigne de la zone superfi- 
cielle. 

La taille des matériaux utilisés varie d’ailleurs 
suivant celle des grains de quartz contenus dans 
la roche. Cependant certaines lames minces 
montrent un choix : dans une roche étudiée où 


dismèlres en mm 
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F1G. 3. — Variation de la hauteur en fonction du diamètre dans une population d’Orbitolines de Las Estacas de Trueba. 


Comme pour la population d’Izurdiaga représentée sur la fig 2 B, les variations des proportions du test ne permettent pas d'établir 
de coupure dans l’ensemble examiné. Par contre, les Orbitolines de Las Estacas se distinguent bien, sur graphique, de 


celles d’Izurdiaga : 


elles sont en moyenne plus petites et proportionnellement plus hautes; leur variabilité paraît moindre. 


Notons cependant que, si les populations d’Izurdiaga et de Las Estacas étaient mélangées, il serait impossible de mettre 
en évidence, par l’étude des variations relatives de h et de d, l’hétérogénéité de l’échantillon artificiel ainsi constitué : les 


deux images se mêlent en effet intimement. 


des grains de quartz dépassent fréquemment 
0,2 mm, les Orbitolines ne contiennent que des 
grains nettement plus petits. Ailleurs, à côté de 
Lituolidés à grains de quartz anguleux et 
énormes, les Orbitolinidés gardent un test fin. 
De plus, il ne faut pas oublier que, même lors- 
qu’elles utilisent du matériel grossier, les Orbi- 
tolines ne lincorporent que dans leur zone 
centrale dont l’organisation devient presque 
anarchique ; la zone corticale alvéolaire a tou- 
jours une structure délicate : paroi externe, 
planchers et septes radiaux sont minces, peut- 
être même sans aucune particule étrangère incor- 
porée. 

Une question se trouve ainsi posée : une même 
espèce a-t-elle pu agglutiner suivant la nature 
du fond des grains étrangers de diamètres très 


variés ? Je pense pouvoir répondre par laflir- 
mative. [Il est évidemment difficile de soutenir 
que la même espèce se retrouve dans les cal- 
caires purs et les calcaires gréseux contempo- 
rains ; mais, parfois, les caractères observables 
sont si proches que l’on est tenté d'admettre 
que les différences notées peuvent provenir 
essentiellement d’une variation en fonction du 
milieu. La réponse doit être quand même nuancée 
par la possibilité de choix déjà signalée. Peut- 
être que la faculté plus ou moins grande d’utili- 
ser le matériel extérieur pourrait être un nouveau 
critère intéressant pour la distinction de certaines 
espèces. 

b) Dans la région étudiée, les Orbitolines de 
grand diamètre et très plates ont été rencontrées 
presque uniquement dans des roches contenant 
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une phase détritique terrigène importante. Cette 
observation est un fait statistique que vont 
illustrer quelques exemples. 

Le Cénomanien marque lapogée des très 
grandes Orbitolines, déjà habituelles dans PAI- 
bien terminal. Le record de taille semble détenu 
par la région cantabrique avec 0. aperla ERMAN 
qui, d’après son auteur, pouvait atteindre aux 
environs de Santander 57 mm de diamètre. J'ai 
retrouvé un individu de même taille dans les 
orès calcaires près de Valmaseda. Dans les grès 
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lumachelliques de Santander, le diamètre de 
30 mm est fréquemment réalisé. 

A cette même époque, dans des faciès franche- 
ment calcaires, les Orbitolines sont plus petites 
et de galbe plus élevé : par exemple dans des 
calcaires à Préalvéolines, près du col d’Azcarate 
(Guipuzcoa), dans les calcaires à Polypiers 
d'Orobe près d’Alsasua, dont l’âge serait céno- 
manien inférieur. 

Les coquilles classiques de l’Aptien, assez 
hautes et de petit diamètre, sont fréquentes dans 
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FiG. 4. — Corrélation entre hauteur et diamètre au cours de la croissance 
(exemple de deux populations qui se distinguent franchement l’une de l’autre d’après les valeurs relatives 
de la hauteur et du diamètre). 


Dans chacun des gisements étudiés (Llerana, Cuchia), les populations sont homogènes en ce qui concerne le caractère étudié et 
une dépendance linéaire entre la hauteur et le diamètre se manifeste. Par contre ces deux populations sont nettement 


séparées : 


les calcaires purs (calcaires urgoniens) ou légè- 
rement gréseux : O. cf. lenticularis, O. cf. conoidea 
de 3 à 5 mm de diamètre. Par contre, les formes 
très plates (O. cf. discoidea) se recueillent dans 
les faciès marneux ou marno-créseux (marnes de 
Cuchia, lumachelles de Las Alisas..…). Dans de 
telles couches à grain assez grossier, apparte- 
nant à l’Aptien inférieur, R. Ciry [1940, p. 116] 
a déjà signalé des formes de taille importante 
(10 à 14 mm) qui « ressemblent beaucoup à 
O. concava-aperta du Cénomanien dont elles se 
distinguent seulement par une épaisseur pro- 
portionnellement un peu plus forte ». 

On peut penser que certaines espèces se sont 
développées de préférence dans un milieu précis. 
Les facteurs externes auraient ainsi joué un 
rôle sélectif. Les différences de structure notées 
entre les grands individus plats et les petites 
formes bombées ou coniques me paraissent en 
effet trop grandes pour que l’on puisse voir dans 


les formes relativement élevées de Llerana s'opposent aux formes très plates de Cuchia. 


ces deux types des termes extrêmes de la varia- 
tion d’une même espèce en fonction du milieu, 
même en tenant compte de l’existence de formes 
À et B. Sans doute même peut-on aller plus loin 
et penser que les grandes espèces sont nées puis 
ont prospéré sur les fonds sableux. 


Pour conclure, je ne pense pas que la systéma- 
tique des Orbitolines puisse sortir de limpasse 
où elle est bloquée depuis longtemps, unique- 
ment par la description des formes et des struc- 
tures. L'analyse statistique de la variabilité des 
caractères mesurables doit jouer un rôle impor- 
tant pour définir les espèces (hauteur, diamètre, 
épaisseur, nombre d’anneaux par millimètre, 
dimension des mailles dans le réseau cortical...) ; 
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une étude des « rapports et différences » d’une 
espèce sans mentions précises sur cette varia- 
bilité sera nécessairement incomplète et fragile. 
Peut-être aussi la connaissance du milieu originel 
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pourra-t-elle aider à démêler l’écheveau des 
formes. Plus que des réponses à des questions, 
ce sont donc des suggestions de recherche qu’ap- 
portent ces quelques pages. 


Gisements cités. 


— Azcarate (Guipuzcoa) : barre calcaire au S du col de 
la route d’Elgoibar à Azcoitia. Cénomanien [Rat, 1959 a, 
DAS AE INC Re) 

— Cuchia (Santander) : marnes à Parahoplites des- 
hayesi de la rive est de la ria de Suances. Aptien élevé 
[Mengaud, 1920, fig. 25 ; Rat, 1959 a, p. 190]. 

— lTzurdiaga (Navarre) : cimetière d’Izurdiaga près 
d’Irurzun. Albien terminal [Ciry, 1951]. 

— Las Alisas (Santander) en particulier, luma- 
cheiles près du km 21 de la route d’Arredondo au col de 
Las Alisas. Aptien élevé [Rat, 1959 a, fig. 16]. 

— Las Estacas de Trueba (Burgos) : marnes à Pli- 
catula radiola dans la tranchée de la route descendant 


du col de Las Estacas vers Espinosa de los Monteros. 
Aptien [Ciry, 1940 ; Rat, 1959 a, p. 144]. 

— Llerana (Santander) : Aptien. 

— Marquina (Biscaye) : route de Marquina à Au- 
lestia. Aptien élevé ou Albien [Rat, 1959 a, p. 283]. 

— Nuestra Señora de Las Nieves (Santander) : route 
d'Ampuero à Guriezo. Aptien [Rat, 1959 a, p. 168]. 

— Orobe (Navarre) : carrière dans les calcaires au NW 
d’Alsasua. Cénomanien [Ruiz de Gaona, 1954]. 
Sardinero (Santander) Cénomanien [Mengaud, 


1920]. 
— Valmaseda (Biscaye) : Albien terminal et Céno- 
manien inférieur [Rat, 1959 a|. 
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Sur l'ontogénèse chez les Fusulinidés (Foraminifères) 


par D. M. 


RAuUzER-TCHERNOUSSO vA (Moscou) a 


Sommaire. — Interprétation récapitulative de l’ontogénèse de ce grand groupe, contrôlée par 
l’ordre stratigraphique ; l’auteur l’illustre par quelques exemples basés sur des caractères mor- 


hologiques internes et externes. 
P Ê 


Le test des Fusulinidés consiste habituelle- 
ment en un grand nombre de loges et de tours. 
En étudiant la constitution des loges succes- 
sives (surtout en plaques minces), on peut suivre 
tous les stades du développement de l’organisme. 
Il a été noté dans plusieurs travaux que les 
caractères morphologiques chez les Fusulinidés 
diffèrent habituellement chez le même individu : 
ils sont plus primitifs dans les tours initiaux et 
deviennent ceux des formes adultes dans les 
tours extérieurs seulement. Ces formes répètent 
dans leur développement individuel les stades de 
leurs ancêtres, récapitulant les caractères de ces 
derniers. En outre, on note que les caractères de 
la forme adulte apparaissent seulement dans les 
derniers stades du développement : à la fin du 
stade juvénile ou au commencement du stade 
adulte. Ainsi les modalités de l’ontogénèse chez 
les Fusulinidés sont comparables au mode dit 
«anabolie », c’est-à-dire celui de la superposition 
des stades de l’ontogénèse des animaux pluri- 
cellulaires (Severzev). Rarement les caractères 
de la forme adulte viennent immédiatement après 
la loge initiale (mode dit «archalaxis ») ; tel est le 
cas des genres Verella, Wedekindellina, Quasifu- 
sulina, peut-être Minojapanella ? ; l’ontogénèse 
chez ces formes est manifestement abrégée et leur 
étude apporte moins d'éléments pour la recons- 
titution de la phylogénèse. 

Un intérêt particulier s’attache aux genres et 
aux espèces qui se développent par anabolie. Leur 
ontogénèse est aisément exploitable, on peut 
indiquer les formes ancestrales et leurs affinités. 
Ces cas montrent qu’il est possible d'appliquer la 
loi biogénétique de Müller-Haeckel au dévelop- 
pement de l’individu chez les Fusulinidés, c’est-à- 
dire la répétition des stades de la phylogénèse 
au cours de l’ontogénèse, 


L'analyse de lontogénèse des espèces est 
employée très souvent pour reconstituer la phy- 
logénèse des genres. Ainsi le genre Eofusulina 


F1G. 1. — Ontogénèse chez les genres Verella et Eofusulina ; 
a : Verella warsanofievae DALM., Kikino, étage Bachkirien 
X 50 ; b : Eofusulina triangula (RAUS. et BEL.), rivière Kama, 
horizon Véréien du Moscovien inférieur, X 20 ; € : E. rasdorica 
(PuUTRIA), horizon Kachirien du Moscovien inférieur, x 20. 
Les dessins sont schématisés. 


descend sans doute du genre Verella, car les 
Eofusulines anciennes du Véréien (Moscovien 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 
2. Nous avons examiné cette question (D. M. RAUZER-TCHER- 
NOUSSOVA, Trav, Inst, Pal, Ac. Sc. U. R. S. S., vol. 20, 1949). 
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inférieur) ne se distinguent essentiellement des 
Verella que par l'apparition du plissement des 
septums dans les tours externes seulement 
(fig. 1). Les espèces du genre Fusulinella par- 
courent le stade Profusulinella, genre qui est 
l'ancêtre immédiat des Fusulinelles. Chez les 
premières Fusulinelles (Fusulinella praecolaniae 
SAr., À. subcolaniae Rerrr.) une diaphanothèque 
(caractère générique fondamental) apparaît sur 
le ou les deux derniers tours seulement, mais les 
tours internes ne se distinguent en rien des Profu- 
sulinelles. Chez les Fusulinelles stratigraphique- 
ment plus jeunes, le stade Profusulinella est 
réduit. 

La phylogénèse est très nettement fixée dans 
l’'ontogénèse dans la série Schubertella-Fusiella- 
Boultonia-Lantschichites ou dans la série Fusuli- 
nella-Protriticites-Triticites. Dans ce dernier cas, 
l’ontogénèse des espèces est tellement complète 
et incontestable que les formes de passage nous 
persuadent que l’évolution de ces genres s’est 
faite par anabolie. Il faut encore signaler le 
maintien du stade lenticulaire dans le jJuvena- 
rium chez tous les Staffellinae, ce qui permet 
de présumer de leur affinité. 

Intéressante est l’ontogénèse chez quelques 
espèces du genre Fusulina, considérées par 
Ishui *, dans une étude récente. Une partie des 
Fusulines (à savoir le groupe gtrtyi des Fusulines 
américaines et le groupe lanceolata-elegans des 
Fusulines russes et chinoises) ont, dans les tours 
initiaux, des septums presque plans et des cho- 
mata massifs. Chez d’autres Fusulines (du type 
F. cylindrica), le plissement des septums est 
visible dès les tours initiaux, mais les chomata 
sont faibles, parfois inconstants. Ishii suppose, 
que le premier groupe descend des Fusulinelles 
et que le second groupe descend d’autres formes, 
et il propose en conséquence de rétablir le genre 
Beedeina GAzLowaAy 1933 pour le premier groupe 
et de conserver le genre Fusulina Fiscaer 1829 
pour le second. 

Néanmoins des différences clairement expri- 
mées dans les différents stades de l’ontogénèse 
des Fusulinidés sont loin de donner toujours des 
indications précises sur leur origine phylétique. 
Par exemple, les tours juvéniles des genres 
Schwagerina Morzizer 1877 et Pseudoschwage- 
rina Duns. et Skinx. 1936 sont tout à fait diffé- 
rents (fig. 2), ce qui indique une origine diffé- 
rente. Les Pseudoschwagérines, par leurs formes 
ancestrales, sont manifestement dérivées des 
Triticites, ce qu’indique la présence de chomata 
massifs et du plissement des septums dans le 
juvenarium des Pseudoschwagérines. Les formes 
ancestrales des Schwagérines sont recherchées, 


selon les auteurs, tantôt parmi les Pseudofusu- 
lines, tantôt parmi divers groupes de T'ruticites, 
même parmi les Schubertella, car des caractères 
analogues peuvent être observés chez plusieurs 
genres. Les Neoschwagerinidae fournissent un 
exemple comparable. Les affinités de la série 
Armenina - Cancellina- Neoschwagerina - Y abeina 
ont été établies par A. D. Miklukho-Maklay 4. 
Elles s'expriment dans la superposition succes- 
sive de stades nouveaux dans les tours externes. 


F1G. 2. — Tours initiaux (juvenarium) et premiers tours 
du stade adulte chez les genres Schwagerina (a) et Pseudoschwa- 
gerina (b). Dessins schématiques d’après D. M. Rauzer-Tcher- 
noussova (1949). 


Mais Kanmera * a donné une autre conception de 
l’évolution de ces genres, en se basant aussi sur 
l’ontogénèse. Suivant cet auteur, les Cancellines 
passent aux Afghanelles puis aux Sumatrines, 
tandis que les Néoschwagérines forment une 
série parallèle, évoluant vers les Yabéines et 
les Lépidolines. Cela justifie encore une fois la 
circonspection avec laquelle on doit avancer 
dans l’appréciation de l’ontogénèse des Fusuli- 
nidés, ainsi que le soulignait K. Dunbar®. Il 
avait noté que la ressemblance de certains 
caractères primitifs de jJuvenariums semblables 
de genres différents n’est pas causée par la réca- 
pitulation de stades identiques, mais s’explique 
mieux par leflet de forces mécaniques et phy- 
siologiques. 

Il n’est pas moins intéressant et instructif de 
suivre l’ontogénèse des espèces même. Cette 
question à moins retenu l’attention dans la litté- 
rature. Je ne parlerai pas de l’exemple déjà connu 
de l’ontogénèse des groupes d’espèces de Pseudo- 
staffella, marquée par la modification des cho- 


3. Isarr KEN-1CH1. (1957) : Proc. japan. Ac., vol. 33, n° 10. 

4. MIKLUKHO-MAKLAY A. D., RAUZER-TCHERNOUSSOVA D. 
M. et RosovskaJA S. E. (1958) : Queslions de Micropal., n° 2. 

5. KANMERA K. (1957) : Mém. Fac. Sc. Kyushu Univ., vol. 
GET CRE 

6. Dung8ar K. (1945) : Trans. New York Ac. Sce., ser. 2, vol. 7, 
mao: 
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mata ? et je donnerai quelques exemples nou- 
veaux. 

Le développement des espèces du groupe Pro- 
fusulinella librovichi (Durx.) est très démons- 
tratif. Ce groupe est très nombreux et très 
répandu dans les sédiments moscoviens de la 
plate-forme russe et d’autres régions. Il n'y a 
pas longtemps encore les formes de ce groupe 
étaient réunies en une seule espèce : P. libro- 
eichi. Mais des différences morphologiques pré- 
cises des différents stades du développement ont 
permis de diviser ce groupe (fig. 3) : on peut 
considérer comme point de départ lespèce 
P. biconiformis Kir. Un peu plus tard apparaît 
P. prolibrovichi SAr., qui est très proche de 
P. biconiformis par la similitude des stades ini- 
tiaux et par l’existence de formes de passage. 
La différence entre ces deux espèces est visible 
seulement dans les tours externes : un plus grand 
allongement du test et la concavité de ses côtés 
qui seront caractéristiques pour le groupe 
entier. Profusulinella pseudolibrovichi Sar. est 
sans doute dérivée de souches identiques. Elle 
est contemporaine de P. prolibrovichi, même un 
peu plus ancienne. Les chomata étroits, du type 
de ceux de P. librovichi elle-même, caractérisent 
P. pseudolibrovichi, et la rendent presqueidentique 
à P. librovichi. Mais chez P. librovichi, qui appa- 
raît plus tard, au Kachirien supérieur, et qui 
réalise son évolution pendant le Podolskien, la 
forme particulière du test adulte se montre pré- 
sente dans les quatre tours externes déjà. Ainsi le 
stade ancestral chez P. librovichi est décalé au 
cours de l’ontogénèse vers des tours plus internes. 
On doit ajouter que P. librovichi est de plus 
grande taille, que les extrémités sont plus étirées, 
et que la paroi montre une structure plus com- 
plexe (les tectoriums sont réduits, la prothèque est 
plus large, la diaphanothèque s’ébauche par 
endroits $). Enfin, pendant le Mjatchkovien 
apparaît P. librovichi subsp. perseverata SAr., 
forme non fréquente, mais largement répandue 
dans différentes régions de VU. R.S.S. et qui 
se distingue par un grand nombre de tours et 
par l'allongement du test dès les tours initiaux. 
Aïnsi ces espèces sont intéressantes par leur 
apparition successive pendant le Moscovien, 
confirmant leur affinité basée sur la récapitu- 
lation des caractères au cours de l’ontogénèse. 
L'étude de l’ontogénèse de ce groupe a été très 
profitable pour la stratigraphie du Moscovien, 
pour la subdivision du Kachirien en deux sous- 
horizons. Mais les précisions stratigraphiques ne 
sont pas basées sur l’étude des stades ontogé- 
nétiques d’un unique caractère : l’évolution de 
l'organisme entier, les modifications des autres 


RAUZER-TCHERNOUSSOVA 


caractères ont été également pris en considéra- 
tion. 

On peut citer encore plusieurs exemples de 
récapitulation chez diverses espèces de Fusulini- 
dés. Ainsi chez les Éofusulines du Kachirien le 
plissement des septums est visible dès le premier 
tour, tandis que chez les Eofusulines primitives 
du Véréien on observe les plis seulement dans le 


Pr. prolibrovichi Pr. pseudolibrovichi 


Profusulinella biconiformis 


F1G. 3. -— Évolution du groupe Profusulinella librovichi 
(Durx.) *X 35 environ. 


second tour. En conséquence les Éofusulines 
plus évoluées ont une ontogénèse abrégée, avec 
omission du stade Verella (fig. 1). Une série 
d'espèces d’un sous-genre de Triticites (Monti- 
parus) (Montiparus montiparus Moezr.-M. sub- 
crassulus Ros.-M. sinuosus Ros.) se suit dans le 
Carbonifère supérieur et répète nettement dans 
l’ontogénèse l’espèce ancestrale. Ceci est marqué 
par le déplacement des caractères primitifs (tec- 

7. RAUZER-TCHERNOUSSOVA D. M. (1949) : Op. cit. 

8. Ces caractères de la paroi de P. librovichi ont paru suf- 


fisants pour proposer un nouveau genre T'aitzehoella (J. SHENG, 
Bull. geol. Soc. China, vol. XXXÏI, nes 1-4, 1951). 
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torium externe vigoureux et plssement plus 
faible des septums) vers les tours plus internes. 

Cette revue très incomplète montre que l’on 
peut appliquer la loi biogénétique de Muller- 
Haeckel à l’ontogénèse des Fusulinidés, bien que 
nous ne puissions toujours trouver une interpré- 
tation correcte des variations qui se produisent 
dans la marche du développement individuel. 
Quoique l’ontogénèse des Fusulinidés ait attiré 
l'attention de plusieurs auteurs, la question 
n'est pas résolue du « comment » et du « quand » 


de leur morphogénèse. On peut dire comme un 
fait établi que la morphogénèse chez les Fusuli- 
nidés se fait le plus souvent graduellement et 
suivant le mode de lanabolie. Plus rarement, on 
observe les morphogénèses par sauts. La réca- 
pitulation des caractères de l’ontogénèse des 
espèces comme des genres se déroule de la même 
manière sans différences qualitatives quelconques. 
Pour finir, il faut retenir que lPétude de l’onto- 
génèse chez les Fusulinidés est de grande valeur 
pour la stratigraphie. 
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Trimorphisme morphologique et trimorphisme structural 


Un exemple : Choffatella decipiens ScuzumserGer 1905 (Foraminifères) 


par Jacques SIGAL (Paris) . 


[ 


Prancxe XXIX. 


Sommaire. — L'auteur propose un nouvel exemple de ce trimorphisme si controversé ; cet 
exemple provenant d’un matériel fossile, il cherche, en conséquence, les critères qui permettent 
au mieux d'affirmer que l’on est bien en présence de formes appartenant à une seule espèce. 


Notion qui fut et est encore controversée, 
parfois avec une ardeur passionnée : c’est bien 
celle du trimorphisme. Niée par les uns ou afhr- 
mée par les autres, on peut, en fait, dire avec 
J: A. Cushman « only a few (authors) have 
given it very serious consideration ». Les quelques 
lignes qui suivent ne prétendent pas résoudre le 
problème, mais veulent — avec un matériel 
fossile — proposer un moyen d'investigation. 


On sait que l’existence de différences dans la 
taille des proloculums fut observée par d’Archiac 
et Haime, dès 1853, à propos des Nummulites, 
différences qui furent ensuite en quelques sorte 
« accouplées » — deux espèces pour un même 
«ensemble » — par de La Harpe et von Hantken 
en 1879, et firent l’objet en 1880 de la part de 
Munier-Chalmas d’une première tentative d’in- 
terprétation qui s’avèrera fausse en partie 
celle d’un dimorphisme d’une même espèce, la 
forme petite (par la taille) à gros proloculum, 
passant à la seconde par additions de loges à la 
périphérie et vers l’intérieur de son grand prolo- 
culum. 

Munier-Chalmas et C. Schlumberger devaient 


dénommer ces formes comme nous les appelons 


actuellement et, le second auteur surtout, consa- 
crer de nombreuses descriptions à des formes 
micro- et macrosphériques. 

Lister et Chaudinn, en 1894-1895, devaient 
donner l’interprétation exacte de ce phénomène 
sur du matériel vivant, comme cela se doit, 
chez l'espèce bien connue des côtes et faciès 
saumâtres, Ælphidium crispum Lanné. 

C’est en 1925 que J. Hofker lança l'hypothèse 


de lexistence de trois catégories d'individus, 
dont deux formes mégalosphériques, distinctes 
par le diamètre de leur loge initiale, puis un peu 
plus tard (après une époque intermédiaire où ces 
deux formes furent proposées comme sexuelles) 
celle de la différenciation non pas de deux phases 
mais de trois au cours du cycle vital. 

Le schizonte monoïque diploïde, ou forme B 
Gil est en général microsphérique ?) donne par 
schizogonie, donc après réduction chromatique, 
des schizoïtes haploïdes ; ceux-ci se développent 
en un gamonte dioïque, haploïde, ou forme A de 
Schlumberger — A, de Hofker — qui hbèrera 
par gamogonie des gamètes dont la fusion mènera 
au schizonte B. Changeant un peu avec les 
schémas précédents J. Le Calvez suggère que les 
formes À, de Hofker pourraient venir d’embryons 
issus du schizonte mais ayant échappé à la 
réduction chromatique, autrement dit ce seraient 
des schizontes diploïides mégasphériques, qui, 
après réduction chromatique, repasseraient au 
gamonte. C’est semble-t-il cette interprétation 
sur la succession A,-B, lorsque les conditions de 
température et de salinité deviennent moins 
bonnes (hiver, été), que retient toujours Hofker 
dans une étude récente sur Streblus flevensis. 

Nous avons dit que cette hypothèse avait été 
controversée : en particulier plusieurs auteurs 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 

2. Nous ne ferons que rappeler, pour être complet, que le 
dimorphisme biologique (schizonte, gamonte) n’est pas obliga- 
toirement lié à un dimorphisme morphologique (forme B et A, 
morphologie externe dans la taille, le galbe, etc...) et que, par 
ailleurs un dimorphisme chez la forme microsphérique a été 
observé (J. Gubler) chez une Fusuline. 
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ont pensé montrer que le polymorphisme initial 
de la génération A se résolvait, avec un nombre 
suffisant de mesures statistiques, en une série de 
variation ; les références plus anciennes sont à 
présent classiques, nous ajouterons parmi des 
études récentes fortement étayées : Marchesini 
et Facca chez Nummulites fichteli, Mac Gillavry 
chez Lepidorbitoides, Adams chez les Lagenidae, 
Tintant à propos de Rotalia tepida, Vasicek à 
propos de Vaginulina legumen, ete... Par contre 
d’autres auteurs ont soutenu cette hypothèse ; 
parmi les plus récents citons : Kochansky-Devidé 
à propos des Xahlerina et des Orbitopsella, 
Mayne à propos d’Jberina lusitaniea, ete. 

Aussi bien n’entrerons-nous pas iei dans le 
détail. Ce phénomène n’est sans doute pas géné- 
ral, ou peut-être les conditions biologiques dans 
lesquelles ces phases ont à se manifester ne 
sont-elles pas identiques toujours d’une espèce à 
l'autre et elles ne nous ont pas été données à 
connaître dans les recherches faites Jusqu'ici. On 
peut néanmoins, avec la restriction qu’impose le 
fait de parler de matériel fossile, dire que ce phé- 
nomène existe : non seulement les proloculums 
montrent des tailles différentes — peu différentes 
si bien que leurs domaines de variabilité peut se 
juxtaposer voire se chevaucher légèrement — 
mais encore ces tailles correspondent à des tests 
morphologiquement dissemblables, que les carac- 
tères considérés comme spécifiques obligent à 
grouper très étroitement. Les espèces déjà citées : 
Orbitopsella praecursor, Tberina lusitanica en sont 
une illustration assez difficilement controver- 
sable ; Choffatella decipiens dont il sera question 
ici est à ajouter à la liste. 

Ce préambule a permis de situer la notion de 
dimorphisme introduite dans la phase macro- 
sphérique ; mais l’on conçoit qu'avec du matériel 
paléontologique l’on ne peut bien évidemment 
pas affirmer de manière absolue que lon est 
effectivement en présence d’une seule et même 
unité biologique. L'’hésitation peut persister 
lorsque l’on veut essayer de lier à une forme A 1 


donnée sa forme À 2. Il est certain — et c’est 
la même méthode qui permet de lier une forme B 
donnée à sa forme À — que l'observation fré- 


quemment répétée de la présence simultanée de 
deux telles formes constitue en soi un argument 
non négligeable. Il est non moins certain que 
l'on n’entrevoit pas quelle particularité serait 
en mesure d'apporter, avec les moyens d’inves- 
tigation actuels, plus qu'un argument, une 
preuve. Aussi avons-nous eu pour objectif de 
trouver quelque critère aussi biologique que pos- 
sible, non pas afin de faire ressortir les diffé- 
rences comme on le pratique habituellement, 
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mais au contraire afin d'ajouter un petit quelque 
chose au soupçon que l’on pouvait avoir déjà de 
la parenté — spécifique donc — des deux formes. 


Divers gisements nous ont apporté ainsi, dans 
l’'Aptien de France ou d'Algérie #, une population 
de Choffatelles dont un classement permettait 
de retrouver les deux formes classiques : B rare, 
€ A » beaucoup plus fréquente, et laissait cepen- 
dant pour compte un lot d'individus « à l’aspect 
decipiens », mais morphologiquement à part ; en 
section la dimension du proloculum en faisait des 
individus macrosphériques, de même que lim- 
portance de la spire, le nombre de loges total et 
par tour de spire, toutes choses mesurées par 
comparaison avec leur compère microsphérique. 

L'une d’elles, nous la désignerons par À 2, celle 
qui montre un proloculum légèrement plus grand 
(il doit osciller entre 0,10 et 0,11 mm), est rela- 
tivement épaisse, montrant une légère dépression 
ombilicale et une marge périphérique plus fran- 
chement sub-arrondie ; le test est de taille infé- 
rieure ; l’enroulement se montre, extérieurement, 
plus involute, avec un nombre de loges par tour 
inférieur, et manifestant soit une tendance au 
déroulement, soit même 1-2 loges déroulées ; la 
hauteur du tour ainsi que le rayon du test 
croissent relativement plus vite. 

L'autre, nous la désignerons par À 1, la plus 
communément rencontrée et figurée par les 
auteurs, celle qui montre un proloculum légè- 
rement plus petit (il doit osciller entre 0,07 et 
0,09 mm), est relativement plus mince, montrant 
un test uniformément galbé et une marge péri- 
phérique relativement aiguë ; le test est de taille 
supérieure ; l’enroulement se montre, extérieu- 
rement, plus évolute, avec un nombre de loges 
par tour supérieur, et manifestant parfois une 
tendance au déroulement ; hauteur du tour et 
rayon du test croissent relativement plus lente- 
ment. 

La troisième enfin, que nous citerons ici pour 
l’opposer aux précédentes, est la forme B à petit 
proloeulum (il doit osciller entre 0,03 et 0,05 mm), 
au test de taille bien supérieure et très aplati, 
avec un nombre de loges par tour et un nombre 
total de loges bien plus élevé ; hauteur du tour 
et rayon du test croissent relativement moins 
vite encore. 

Les diagrammes 1 et 2, tels qu'ils seraient 


3. Nous sommes redevable d’une partie de ce matériel algé- 
rien à M. J. Emberger. 
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DIAGRAMME 1. — Valeur de la longueur du rayon de la spire en fonction du numéro d’ordre de la loge. 
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dressés classiquement, montrent des domaines 
de balayage des courbes de croissance semble-t-il 
suffisamment distincts. Pour la commodité de la 
lecture, nous n’avons reporté que trois individus 
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de chaque génération représentant des extrêmes 
non aberrants. Ils montrent, en fonction du 
numéro d'ordre de la loge, les mesures du crayon » 
de la spire ou de la hauteur du tour. Les irrégu- 
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DIAGRAMME 2. — Valeur de la hauteur du tour en fonction du numéro d'ordre de la loge. 


larités des points de mesure sont dues au fait 
que lenroulement de ces formes n’est jamais 
strictement plan. 

Le diagramme circulaire 3, par contre, montre 
une superposition satisfaisante des courbes de 
croissance, obtenues en portant, pour chaque 
loge, l’angle balayé au long de la spire par un 


rayon joignant le centre géométrique du prolocu- 
lum et le point d’intersection de la face antérieure 
de chaque septum avec le tour de spire précédent. 
Il est évidemment diflicile de prétendre que la 
mesure de cet angle constitue un critère relié, de 
manière pleinement satisfaisante, à quelque pro- 
priété biologique intrinsèque de l’espèce naturelle. 
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En ce sens, l'idéal serait sans doute une mesure cette espèce, la structure interne est complexe 
du volume de la loge (ou plus exactement encore et occupe un volume non négligeable, dont, en 
du protoplasme, tenant compte de ce que, chez première approximation, on pourrait admettre 
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qu'il varie suivant une loi simple), et pas seule- 
ment une mesure de l’angle balayé ou de son 
produit par la hauteur de la loge, directement 
accessibles sur les coupes minces. Cette évalua- 
üon de volume est une chose possible : la surface 
par une mesure directe ou bien par évaluation 
arithmétique du produit précédent, l'épaisseur 
par une extrapolation d’une courbe basée sur 
quelques mesures faites sur des sections axiales. 
Mais sur d'aussi petits fossiles on juge les difli- 
cultés rencontrées, ainsi que le temps nécessaire 
pour parvenir à un résultat dont on nesait pas, 
à priori, si les erreurs systématiques ne masque- 
raient pas l'allure du phénomène. Il est néan- 
moins souhaitable que de telles mesures soient 
envisagées dans un travail statistique. 
Parvenus à ce point, encore faudrait-il alors 
comparer les trois générations à « stade onto- 
génétique égal ». Expliquons-nous : selon une 
idée défendue par Jean Le Calvez il est possible 
que, biologiquement parlant, la forme À macro- 
sphérique débute « plus tard », c’est-à-dire au 
stade morphologique où se trouve déjà la forme 
B microsphérique lorsque son volume de proto- 
plasme est devenu le même. Nous avons tenté 
d'approcher cette interprétation en faisant débu- 


ter c’est-à- 
dire le n° 1 de la série de loges portée sur le dia- 
gramme circulaire — au moment où cette forme 


B ou À 2 atteint un diamètre du test égal à celui 
de la forme À 1 au niveau de sa première loge. 
L’échec n’autorise pas à conclure sur cette hypo- 
thèse de Le Calvez, car 1l est bien probablement 
imputable au fait que seules des mensurations 
dans un plan étaient utilisées ; 1l y a là cependant 
une voie de recherche à explorer plus profondé- 
ment. 

Conclusion. Il nous a semblé que la caractéris- 
tique ainsi attachée à la spire d’enroulement se 
rapprochait assez d’un caractère naturel pour 
que l’on puisse envisager de la retenir dans notre 
recherche d’une véritable unité spécifique fos- 
sile. Comme dans toute méthode statistique, il 
reste encore naturellement à accroître le nombre 
de mesures et à étendre l’investigation à d’autres 
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espèces ou genres ; pour une même espèce d’ail- 
leurs, il est possible que l’équation de la spire 
moyenne varie selon les gisements, en fonction 
des conditions de vie qui y ont régné. 

Devant ce que nous considérons comme une 
évidence de l'existence de générations À 1 et À 2, 
l'attitude à adopter n’est plus celle de l’acte de 
foi qui a pu créer des controverses passionnées. 
Il est entendu qu'avec du matériel fossile, il 
sera toujours possible à un contradicteur de 
trouver argument pour se faire entendre ; mais 
des mensurations telles que celles que nous venons 
de présenter peuvent donner des armes à lui 
opposer. Il nous semble personnellement que 
l’origine de ces phases du cycle est à rechercher 
dans les caractéristiques du milieu ; mais il est 
évident que l’on ne voit pas comment, dans nos 
sédiments marins, faire descendre des micro- 
prélèvements à l'échelle où apparaîtraient des 
rythmes saisonniers. La conclusion s'impose de 
l’expérimentation sur l’actuel dont nous déplo- 
rions, en introduction à cette réunion, qu’elle 
était bien trop négligée. 

Sur le plan de la méthode, la difficulté réelle 
est celle de toute recherche statistique ; sur le 
matériel fossile en général, et en particulier celui 
que l’on ne peut rendre transparent par un 
liquide d'indice choisi, ce qui est le cas de nos 
Choffatelles, la plus grande difficulté est bien 
celle d’avoir à effectuer des demi-sections au 
moins, parfois des sections minces, ce qui exige, 
il est bien évident, un temps très long, d’inévi- 
tables pertes de matériel pour parvenir à une 
bonne section, parfois l’hésitation à sacrifier défi- 
nitivement un individu précieux (par exemple, 
pour nos Choffatelles, les très rares formes dérou- 
lées). La radiographie, à laquelle nous nous 
étions adressé il y a une douzaine d’année grâce à 
lamabilité de M. J. Roger, semble actuellement 
avoir été mise au point avec la ponctualité de la 
source nécessaire pour nos minuscules fossiles, 
et elle sera très certainement la méthode qui, 
par la double économie de temps et de ma- 
tériel, permettra un bond en avant de ces 
recherches. 


17 juin 1960. 
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Julische Alpen, Slowenien). Sloswenska Ak. 
LÉGENDE DE LA PLance XXIX. 

Fire. 1 a et b. — Forme microsphérique B,.. 
Fic. 2 a et b. — Forme macrosphérique A.. 
Fire. 3 a et b. — Forme macrosphérique A,. 
FrG. 4,7 et 8. — Forme microsphérique B, section équatoriale. 
Fr. 5 a et b. — Forme macrosphérique A,, section équatoriale. 
F1G. 6 a et b. — Forme macrosphérique A,, section équatoriale. 


Les figures 1 à 3 sont des vues stéréoscopiques, obtenues par photographies successives du même individu collé 
sur une platine de Fédoroff, après une légère rotation (20) à droite et à gauche. 
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Modification de l'ontogénèse 
pendant l'évolution des Lépidocyclines (Foraminifères) 


par I. M. van ver VLrerk (Leyde)! 


Sommaire. — Exemple de la variation ordonnée selon l'échelle stratigraphique de caractéris- 
tiques consistant en mensurations intéressant la nucléoconque et le juvenarium. Importance 
dans la chronologie stratigraphique et dans la recherche des migrations. 


Le test des Lepidocyclinidae est composé d’une 
seule couche de loges équatoriales recouverte des 
deux côtés par des séries de logettes latérales. 
On distingue des formes sexuées mégalosphé- 
riques (gamontes) et des formes asexuées micro- 
sphériques (schizontes). Les loges équatoriales 
communiquent entre elles par des stolôns et c’est 
par la situation de ces liens que Grimsdale [1959] 
distingue pour les Lépidocyclines américaines 
deux lignées. Une lignée X est caractérisée par 
des stolons qui se trouvent sur un seul plan. Dans 
une section médiane, les loges équatoriales sont 
le plus souvent losangiques. Les stolons diago- 
naux se recoupent (fig. 1 A). Les stolons des 
Lépidocyclines de la lignée Ÿ, au contraire, ne 
sont pas situés sur un même plan, aussi se 
croisent-ils dans une section médiane (fig. 1 B). 


Fi. 1. — Lignées des Lépidocyclines (d’après GRIMODALE). 


A : Lignée X, Lepidocyclina avec les loges équatoriales le plus 
souvent en losange et avec des stolons diagonaux se coupant. 

B : Lignée Y, Lepidocyclina avec les loges équatoriales hexago- 
nales ou spatuliformes et avec des stolons diagonaux se 
croisant. 


Les loges équatoriales des Lépidocyclines faisant 
partie de cette lignée sont, en section médiane, 
hexagonales ou spatuliformes. 

En Amérique, les formes mégalosphériques des 
lignées X et Y évoluent, d’après Grimsdale, de 
la manière indiquée dans les schémas des figures 
2-et 3: 

Je pense que pendant lOligocène supérieur il 
y a eu une migration depuis l’Amérique vers 
l’Europe méridionale et l'Afrique septentrionale 
et ensuite vers l'Asie, l'Australie et l'Afrique du 
Sud-Est. En Extrême-Orient elles se sont main- 
tenues jusqu’au cours du Miocène. 

Pendant l’évolution, suivant les directions 
principales des deux lignées, apparaît une modi- 
fication de l’ontogénèse. J’y distingue deux ten- 
dances. L'une des deux, que j’ai appelée le fac- 
teur B, est ce que l’on a nommé accélération 
népionique, se manifestant par une augmenta- 
tion du nombre des loges périembryonnaires qui 
sont en communication directe avec la nucléo- 
conque, les loges auxiliaires primaires et les 
loges adauxiliaires (fig. 2 et 3). J’ai exprimé ces 
deux facteurs en pourcentages. En ce qui con- 
cerne le facteur À j'ai multiplié par 100 le 
nombre exprimant le rapport de la longueur de 
la cloison située entre proto- et deutéroconque à 
la longueur de la circonférence totale de la proto- 
conque. De même j'ai calculé le facteur B, en 
multipliant par 100 le nombre exprimant le rap- 
port des longueurs additionnées des parois sépa- 
rant auxiliaires primaires et adauxiliaires des 
proto- et deutéroconques (PA et Ad) à la longueur 
de la circonférence totale de la nucléoconque. 
Toutes ces mesures sont faites en sections mé- 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 
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dianes. Le total À + B est désigné par le terme 
« degré d'évolution ». 

Si l’on se reporte aux directions principales 
des figures 2 et 3, on peut constater une augmen- 
tation graduelle de ce degré d'évolution, Ces 
chiffres sont différents de ceux des figures compa- 
rables déjà publiées [van der Vlerk, 195010 
différences sont dues au fait qu'à présent nous 
avons préféré mesurer les longueurs d’arcs et 
non plus les angles. 

En plus de ces directions principales, il existe 
six autres directions d'évolution : deux dans la 
lignée X et quatre dans la lignée Y. Quatre 
d’entre elles peuvent s expliquer en supposant 
des mutations au sens des généticiens. 

1. L. peruviana — L. veracruziana. L. peru- 
etana est une des espèces du con de L. dou- 
piller [Grimsdale, 1959, p. 29]. veracruztana 
possède une nucléoeonque et Fe loges périem- 
bryonnaires qui ne diffèrent presque en rien de 
celles de L. peruviana. Mais L. veracruziana a une 
couche équatoriale qui se dédouble vers la péri- 
phérie. C’est pour cette raison qu’on la range 
dans un sous-genre à part. 

2. L. pustulosa > L. tobleri. L. tobleri est tou- 
jours associé à L. trinitatis, une forme qui est 
considérée généralement comme synonyme de 
L. pustulosa. H. Douvillé a établi pour L. tobleri 
un nouveau sous-genre, Pliolepidina, caractérisé 
par une nucléoconque multiloculaire d’assez 
grande taille. Douvillé lui-même et d’autres 
auteurs ont regardé cette disposition comme un 
accident tératologique. Il me paraît étrange que 
cette tératologie soit toujours restreinte à la 
nucléoconque seulement. 

3. L. borneënsis — L. luxurians. D’autres 
espèces avec une nucléoconque du type de 
L. luxurians comme L. irregularis, L. amoentai, 
L. stigteri, L. suvaensis et L. wannert, toutes réu- 
nies dans le sous-genre Multilepidina, se sont 
peut-être formées à partir d’autres espèces, pos- 
sédant une nucléoconque « néphrolépidine », qui 
vivaient au même moment. Les loges qui encer- 
clent la protoconque sont probablement formées 
par un plissement de la paroi deutéroconchale, 
plissement qui est tellement intensif que les 
sommets des plis atteignent la paroi de la proto- 
conque. 

4. L. besaiensis — L. fijiensis. L. fijiensis dif- 
fère des autres Multilepidina par le fait que la 
nucléoconque multiloculaire n’est pas formée par 
un plissement de la paroi mais par une subdivi- 
sion de la deutéroconque par des cloisons assez 
minces. En outre cette mutation a eu lieu plus 
tard que les autres, probablement au Burdi- 
galien. 
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Il n’est pas exclu que L. fijiensis se soit formée 
à partir d’une autre espèce que L. besaïensis, 
mais j'ai choisi L. besaiensis pour type des Lépi- 
docyclines à ce degré donné d'évolution. 


Les deux directions d'évolution qui restent 
sont toutes les deux des évolutions qui se pro- 
duisent dans la lignée Y. La première va de 
L. gubernacula (groupe L. macdonaldi de Grims- 
dale) à L. canellei ; la seconde de L. ocalana par 
L. semmesi (groupe L. chaperi de Grimsdale) 
L. favosa (groupe L. ephipptoides de Grimsdale). 

1. Le degré d'évolution que ] ‘ai constaté pour 
L. gu bernacula de l'Éocène supérieur de Panama 
est 59,1. Pour L. canelle de lOligocène supé- 
rieur de Panama il est de 61,1, tandis que L. 
lournoueri du même âge a un degré d’évolution 
de 89, 5. En ce qui concerne l’évolution L. guber- 
nacula — L. canellei, on peut à peine parler en 
fait d’une évolution suivant les facteurs À et B. 
Mais quand on compare une section verticale de 
L. gubernacula à celle de L. canellet on peut cons- 
tater une évolution des loges latérales. En coupe 
axiale, les logettes latérales de Z. gubernacula 
sont lenticulaires. Elles ont une hauteur qui est 
à peu près la moitié de leur longueur. Les logettes 
latérales de L. canellet ont la forme d’un prisme 
avec peu de différence entre la hauteur et la 
longueur. Comme espèce de transition on peut 
peut-être considérer L. mantelll de l’Oligocène 
moyen, possédant des logettes latérales qui ont 
une structure intermédiaire. 

2. La seconde direction évolutive, qui se des- 
sine en dehors de la direction principale, est 
l’évolution menant de Z. ocalana à L. favosa. 
Celle-ci est une des espèces qui forment le sous- 
genre EÉulepidina, caractérisé par sa grande nu- 
cléoconque et par le fait que la deutéroconque 
enveloppe la protoconque. Aux tendances que 
J'ai appelées les facteurs A et B est ainsi ajoutée 
une troisième, à savoir celle d’un agrandissement 
considérable de la nucléoconque. Le trait le plus 
remarquable de cette direction d’évolution est 
sa vitesse. Tandis que, dans la direction prin- 
cipale, le degré d’évolution monte de 71,2 
(L. ocalana de l'Éocène supérieur) jusqu’à 71 : 
(L. supera de l’Oligocène inférieur), ce degré 
monte dans le même temps suivant la direction 
L. ocalana — L. favosa de 71,2 jusqu’à 139,2. 
Cette modification rapide de Don peut 
s'expliquer par le fait que le milieu était extrè- 
mement favorable, par exemple par la présence 
d’une abondance d’Algues combinée avec le 
développement d’un nombre extraordinaire de 
mutations positives. 

À la fin de POligocène inférieur, les Eulépi- 
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dines ont émigré par tout le monde. Elles 
montrent une évolution lente qui a fait suite à 
l’évolution rapide et qui s'exprime par un perfec- 
tonnement de l’embrassement de la protoconque 
par la deutéroconque. Ce phénomène est à obser- 
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ver sur les sections équatoriales où on voit 
(fig. 4) une diminution graduelle de la paroi 
commune de la proto- et de la deutéroconque 
ainsi que nous l’avons déjà figuré [van der 


Vlerk, 1959]. 
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Fi. 4. — Évolution des « Eulépidines », s'exprimant par un perfectionnement de l'embrassement 
de la protoconque par la deutéroconque. 
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Connaissances actuelles sur l’ontogénèse des 4rchaeocyatha 


par Françoise DEBRENNE (Paris) 


Sommaire. — Historique des études de 1910 à nos jours. Résultats successifs et critiques. 
Connaissances actuelles sur l'application de l’ontogénèse à la morphogénèse et à la phylogénèse. 


L'étude de l’ontogénèse dans le phylum des 
Archaeocyatha s’est heurtée dès le début à de très 
grandes difficultés et, si les résultats acquis sont 
encore fragmentaires, c’est qu’il a fallu attendre 
de réunir un matériel particulièrement abondant. 
Ces difficultés tiennent surtout à la structure 
même de ces animaux. Ils se présentent géné- 
ralement comme deux cônes poreux emboîtés, 
dont l’angle au sommet et la taille varient consi- 
dérablement. A l’état de vie, on suppose qu'ils 
étaient fixés ; le talon de fixation est le seul 
vestige qui demeure de cet habitat. Dans les 
biohermes, 1ls s’orientent dans toutes les direc- 
tions et sont arrachés de leur support. Dans ce 
cas, la partie initiale a presque toujours disparu. 
Dans les cas les plus favorables il faut que la 
fossilisation soit particulièrement fidèle et que 
l’on puisse orienter l’animal avec assez de préei- 
sion dans la roche pour obtenir soit des sections 
sériées, soit des sections longitudinales axiales. 
C’est pourquoi la connaissance des stades pri- 
mitifs n’est pas très avancée. 

S1 actuellement l’étude de l'ontogénèse est 
surtout axée sur des préoccupations phylogé- 
nétiques à l’intérieur du groupe, les premières 
recherches étaient plutôt faites pour essayer de 
répondre à la question : les Archaeocyatha sont-ils 
les ancêtres des Coraux ou des Éponges ? 

En 1910, Taylor a abordé ce problème avec 
soin, cherchant à rapprocher les Archaeocyatha 
des Coraux perforés. Malheureusement des for- 
mations exothécales ont gêné ses observations, 
et le plus petit diamètre qui lui ait donné des 
résultats valables dépassait 0,5 mm. Il note à ce 
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1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 


stade la présence des deux murailles et de six 
parois poreuses. Les sections inférieures, entière- 
ment recalcifiées, sont interprétées par lui 
comme faisant partie du talon de fixation. Il en 
conclut que rien ne correspond aux septes alaires 
ou cardinal des Rugueux, que les six premières 
parois et les deux murailles apparaissent simul- 
tanément, enfin que les parois suivantes se 
forment indépendamment de tout cycle ana- 
logue à ceux des Madréporaires. Le résultat le 
plus remarquable de son travail est de séparer 
définitivement les Archaeocyatha des Polypiers 
mais contribue peu à la connaissance de l’onto- 
génèse de ce groupe. 


En 1953, Okulitch et de Laubenfels consta- 
taient que les Archaeocyatha et les Éponges cal- 
caires passaient tous les deux par un stade à une 
muraille perforée : Olynthus chez les Éponges et 
Monocyathus chez les Archaeocyatha. Mais ceci 
est une simple convergence de forme : chez Mono- 
cyathus, la porosité est acquise par la perfora- 
tion d’une lame calcaire ; chez Olynthus par 
association de spicules. 

C’est sur des fossiles australiens qu’ont tra- 
vaillé R. et J. Bedford [1939] qui ont les premiers 
essayé d'établir à laide de stades primitifs 
(spitzes) une classification phylogénique. Ils ont 
systématiquement cherché les phases initiales 
de développement de tous les genres en leur 
possession et ont été amenés à reconnaître deux 
formes d’apex fondamentalement différentes. Ils 
arrivent au schéma suivant : 


Pre { Ordre Acanthinocyathina 


Ordre Ajacicyathina 


Ordre Metacyathina. 


Archaeopharetra l Ordre Crommocyathina 
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Dans ses grandes lignes, cette distinction se 
retrouve dans la division des Archaeocyatha en 
Réguliers et Irréguliers faite par Vologdin à la 
même époque. 

Ce dernier a cru trouver des stades larvaires 
d’Archaeocyatha dans le matériel sibérien et il 
en a donné la description et la figuration : stade 
sphaerion (diamètre de 0,1 mm-0,2 mm); stade 
dolium (tonnelet à deux enveloppes, diamètre 
0,3 mm-0,5 mm) qui se fixerait pour donner le 
talon de fixation et l’ébauche du calice. Depuis, 
ces stades libres ont été reconnus comme des 
formes planctoniques, peut-être apparentées aux 
Archaeocyatha. 

Les travaux de Ting [1937], portant sur une 
partie du matériel australien, et de Simon [1939], 
interprétant les résultats de Ting, s’écartent des 
observations précédentes. J’ai eu la possibilité 
d'étudier les lames minces de la collection du 
Musée de Marburg sur laquelle Ting a basé ses 
conclusions. J’ai essayé de retrouver les coupes 
qui lui ont servi pour ses interprétations. Mais les 
tous premiers stades sont sujets à des interpré- 
tations douteuses à cause de la recristallisation. 


Type Ajacicyathus (Archaeocyathus in Tin). La for- 
mation de la muraille interne par invagination de la 
muraille externe n’a pu être vérifiée. L'apparition irré- 
gulière des parois, sous forme de baguettes à partir de 
l’une ou l’autre des murailles à un diamètre de 1 mm, est 
un fait nettement acquis, de même que l’apparition un 
peu plus tardive des planchers. 

Type Thalamocyathus (Stillicidocyathus Tinc). I n'y 
a pas de coupe correspondant aux stades jeunes décrits 
par Ting (formation des parois par invagination de la 
muraille externe, et apparition plus tardive de la cavité 
centrale par la soudure interne des parois). Les seules 
phases observables avec certitude sont la naissance des 
parois à partir de la muraille externe (sans que l’on 
puisse déterminer si le processus en cause est une inva- 
gination) et l’évolution de la section longitudinale des 
gouttières de la muraille interne. Pour un diamètre de 
1,5 mm, la gouttière est à peine incurvée, les éléments 
squelettiques ont une forme d’accent, la pointe tournée 
vers la cavité centrale. La forme en V caractéristique 
n’est acquise que lorsque le diamètre atteint 3 mm, et 
les complications ultérieures (stalactites à la pointe du 
V), que plus tard. 

Type Archaeocyathus (Spirocyathus in Tic.) Les 
coupes proposées et figurées par Ting comme stade pri- 
mitifs d'Archaeocyathus ne peuvent être considérées 
comme telles. Les diamètres observés sont déjà trop 
grands (0,9 mm-1,2 mm) pour admettre que les carac- 
tères génériques ne soient pas encore acquis (les travaux 
plus récents l’ont prouvé). D'autre part, à l'examen, 
on ne trouve rien qui permette de penser que les figures 
observées par Ting correspondent, ou ont pu correspondre, 
à des éléments squelettiques d’Archaeocyathus. 

Type Syringocnema. Les figurations de Ting montrent 
un bourgeonnement à partir d’un individu adulte. 
L'examen au microscope polarisant prouve que les dif- 
férences de colorations qui simulent des ébauches de 
parois [Ting, 1937, pl. XIV, fig. 2 a-2 b-3] correspondent 
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à différentes orientations de cristaux de caleite. Il semble 
donc qu'il s'agisse ici aussi d’un artefact. On ne retrouve 
aucune trace certaine de structure squelettique. 


Cette longue digression me permet seulement 
de mettre un terme aux discussions concernant 
les résultats aberrants de Ting. Les seules conclu- 
sions que l’on puisse tirer de l'étude de son maté- 
riel sont comparables à celles de Taylor, Bedford 
et Volodgin : pour un diamètre de 1 mm, les deux 
murailles et les principaux éléments de l’inter- 
vallum sont différenciés, les complications, de la 
muraille interne notamment, apparaissent pro- 
gressivement. 

Parallèlement, dès 1935, V. J. Okulitch étu- 
diant le matériel de Silver Peak (Nevada) a pu 
pratiquer sur des Archaeocyatha à deux murailles 
et parois, une belle série de sections sériées. Une 
différence importante est constatée dans l’ordre 
d'apparition des éléments squelettiques : la 
muraille interne se formerait à partir du bord 
interne des parois. Pour cet auteur, les Archaeo- 
cyatha seraient issus de formes à une seule 
muraille, Monocyathus, pour donner des formes 
plus complexes, avec murailles externe, interne, 
parois, etc. 

Mais les travaux les plus complets sont dus 
aux savants soviétiques, sous la direction du pro- 
fesseur A. G. Vologdin. Le matériel dont ils 
disposent est abondant, les conditions de fossili- 
sation et de conservation sont favorables dans de 
nombreux gisements, et leurs méthodes d’étude 
sont actuellement parfaitement au point. Leurs 
observations portent sur la plupart des genres 
présents en U. R.S.S. J’exposerai ici quelques- 
uns de leurs résultats : une étude détaillée de 
l’ontogénèse dans l’ordre des Archaeocyathida 
[Zhuravleva, 1951] et un essai de phylogénèse 
basée sur l’étude des stades primitifs [Vologdin, 
1957]. 

Chez les représentants de l’ordre des Archaeo- 
cyathida, l'apparition du calice et le développe- 
ment insensible du talon de fixation se font à 
partir de la muraille externe. Suivant l’accroisse- 
ment du diamètre, on note l'apparition des dif- 


férents éléments 

0,08 mm-0,19 mm : seule la muraille externe non po- 
reuse existe. 

0,14 mm-0,17 mm : la muraille externe acquiert sa poro- 
sité, à peu près en même temps que s’individualise 
la muraille interne. 

0,22 mm-0,25 mm : les pores apparaissent à la muraille 


interne. 
0,33 mm : apparition des parois poreuses. 


On constate que les indices de la famille sont 
acquis pour un diamètre de 0,4 mm. Les indices 
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du genre apparaissent plus tard entre 0,9 mm 
et 1,5 mm, si le calice adulte a une structure 
complexe. Les genres Ethmophyllum et Thalamo- 
cyathus ne se distinguent l’un de l’autre que vers 
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2,8 mm à 3 mm; jusque là, la muraille interne 
se compose de simples tuyaux à éléments sque- 
lettiques épaissis. 

Les indices de l'espèce se définissent à des dia- 
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mètres différents, les espèces les plus simples 
étant reconnaissables plus tôt. Cependant, en 
règle générale, lorsque le diamètre atteint 3 mm, 
les indices spécifiques principaux sont déjà 
acquis, il faut simplement tenir compte de varia- 
tions particulières aux stades jeunes (par exemple 
le coeflicient pariétal est plus élevé, l’acquisition 
d’une paroi supplémentaire pour un faible dia- 
mètre ayant pour conséquence d'élever le rap- 
port nombre de parois/diamètre). 

Le professeur Vologdin, qui a pu observer de 
très nombreuses formes d’Archaeocyatha, à en 
1957 constaté que dans ces fossiles se manifeste 
habituellement la loi biogénétique fondamentale : 
récapitulation des caractères ancestraux aux 
stades précoces de l’ontogénèse. Grâce à ses nom- 
breuses observations, il semble pouvoir élaborer 
la phylogénèse des Archaeocyatha en se basant 
sur les particularités de l’ontogénèse. J’ai établi 
un tableau phylogénétique sommaire d’après le 
texte de ses publications (fig. 1). 

Il note cependant que, dans certains genres, 
notamment Loculocyathus et Coscinocyathus, la 
récapitulation s’affaiblit dans les générations les 
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plus récentes; dès sa fixation, l'individu produit 
simultanément tous ses éléments squelettiques. 
De même Torgaschinocyathus, dans sa partie 
initiale, ne montre qu'une muraille puis un 
intervallum simple sans trace de stade primitif. 

Le matériel dont je dispose en provenance du 
Maroc, de la Sardaigne, de France, ne m'a pas 
encore fourni de coupes d’un diamètre inférieur 
à 0,75 mm. J’ai pu vérifier qu’à ce stade les prin- 
cipaux critères du genre étaient représentés. 
Pour ce faible diamètre, un certain nombre de 
caractères spécifiques étaient même discernables, 
en particulier ceux de la porosité des éléments 
squelettiques. Il est à noter que, dans ce cas, les 
diamètres sont légèrement inférieurs à ceux 
donnés par I. T. Zhuravleva pour l’acquisition 
de ces caractères. 

Grâce aux études poursuivies actuellement, et 
à l'accumulation constante de nouveaux docu- 
ments, 1l semble que les problèmes posés par ce 
groupe d'animaux parmi les plus anciens et les 
plus énigmatiques, doivent bientôt être résolus 
avec autant de précision que dans les groupes 
plus récents et mieux connus. 
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Recherches sur le développement du squelette chez les Madréporaires 


par James ALLOITEAU 1, 


Sommaire. — Il est possible d'étudier l'ontogénèse de nombreux Madréporaires fossiles. Une 
technique appropriée est nécessaire ; elle permet de connaître le développement du squelette 
et par conséquent le mode d'insertion des éléments radiaires dont on sait l'importance 
majeure au point de vue systématique. Le processus de formation de tous les éléments du sque- 
lette est, chez les Madréporaires, plus que dans tout autre ordre d’Invertébrés, la traduction 


fidèle de l’ontogénèse. 
Le) 


Il est trop tôt pour énoncer des lois générales ; l’auteur montre seulement ce qui a été observé 
chez Turbinolia sulcata et dispar ; Thecocyathus mactra ; Deltocyathus italica ; Caryophyllia 
clavus. Dans aucun de ces cas le développement ne s'accorde avec les lois de Milne-Edwards. 


Introduction. 


Il est bien entendu que la paléontologie ne 
peut prétendre à la connaissance de l’ontogénèse 
complète des Madréporaires — puisqu'elle ne 
peut étudier les parties molles qui ont produit 
les squelettes — mais elle a, à condition d’y 
employer une méthode rationnelle et une tech- 
nique appropriée, la possibilité de reconstituer le 
processus de développement du squelette et de 
déterminer les rapports qui existent entre ses 
différents éléments. On jugera de la valeur de la 
contribution qu'une telle étude peut apporter à 
la science si l’on fait droit à ce qui nous paraît 
être le propre des Madréporaires — nous avons 
déjà avancé cette opinion ? — c’est-à-dire que, 
comparés aux autres groupes zoologiques, ils 
sont les seuls dont le squelette soit le négatif 
fidèle des parties molles. 

D'autre part, on connaît l'importance que nos 
devanciers ont attribué, en ce qui concerne la 
systématique, les modifications morphologiques 
et les rapports de parenté, au mode d'insertion 
septale chez les polypiers de Madréporaires. 
C’est en s'appuyant sur ce caractère qu’ils les 
ont, en généralisant d’une manière trop hâtive 
et extrapolant avec exagération — du moins 
c’est notre opinion — subdivisé en T'étracoral- 
liaires (— T'etracorallia HagckeLz ; Pterocorallia 
Frecn ; T'etrasepta GrABau ; Tetracoelia YABE 
et SuGIvYAMA) et Hexacoralliaires (= Hexacorallia 
HarckeL ; Hexacorallidae DerAce et Hérouarp:; 
Cyclocorallia Scainpewozr). 


C’est en s’aidant de résultats trop peu nom- 
breux et obtenus généralement par des procédés 
dont la rigueur scientifique est contestable qu'ont 
été établies et les lois de développement du sque- 
lette des Madréporaires et leur classification. Au 
cours de nos travaux, il nous a été permis de 
relever de nombreuses erreurs et nous avons été 
conduit à penser qu’il était indispensable de 
vérifier les résultats acquis par les anciens auteurs 
— en s’aidant d’une méthode plus rigoureuse et 
d’une technique plus perfectionnée — et de 
réunir, en aussi grand nombre que possible, des 
documents nouveaux. 

C’est ainsi que nous avons, en collaboration 
avec plusieurs de nos élèves (MIle Massieux, 
MM. Chevalier et Agerol) entrepris un certain 
nombre de recherches. 


MÉTHODE EMPLOYÉE. — Elle consiste à étu- 
dier le développement de polypiers adultes, et 
non d’une série de polypiers, aux différentes étapes 
de leur développement. Cette dernière façon de 
procéder, en postulant que tous les éléments 
d’une série appartiennent à une même espèce, 
porte, en effet, en elle-même une cause d’erreur: 
Ainsi nous avons reconnu que l’ensemble (un 
hypodigme), appelé Turbinolia sulcata par La- 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 
2. ALLOITEAU J. (1957) : Contribution à la systématique des 
Madréporaires fossiles, p. 399. Paris, éd. du C. N. R.S. 
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marck, renferme en réalité deux espèces; il en 
est de même pour T'urbinolia dispar DEFRANCE 
dont nous avons retrouvé également l’hypo- 
digme ; de même aussi pour les séries de T'urbi- 
nolia constituées par Munier-Chalmas et conser- 
vées au laboratoire de Géologie de la Sorbonne ; 
de même enfin pour les T'urbinolia utilisées par 
Faurot pour élaborer sa note de 1913. 

Les recherches doivent porter sur un nombre 
assez élevé (dix nous paraît être suffisant) d’indi- 
vidus ayant acquis un complet développement. 
On commencera par s’assurer qu’ils sont tous de 
la même espèce ; en y apportant toutes les pré- 
cautions, on peut, lorsqu'il s’agit d’espèces voi- 
sines, introduire en effet, dans un lot, un ou plu- 
sieurs individus étrangers à l’espèce étudiée ; on 
les retrouvera au cours des recherches mais il en 
résultera une diminution du nombre de cas sur 
lesquels seront établies les conclusions. 


TecuniQue. — Si les échantillons sont très fragiles — 
ceux récoltés dans les sables ou les faluns par exemple — 
ils seront, au préalable, enrobés dans une résine artifi- 
cielle 3. Chacun d’eux ensuite est usé méthodiquement, 
sur un tour à polir, à l’aide d’un microtome spécial à vis 
micrométrique qui permet d'obtenir des sections, par- 
faitement parallèles entre elles, à des distances — pou- 
vant être de 0,25 mm seulement — imposées par la taille 
des spécimens et le degré de précision à obtenir. Aussitôt 
achevée, chaque section est photographiée et dessinée ; 
dessins et elichés sont numérotés très exactement dans 
l’ordre où ils sont obtenus. En colorant — le mercuro- 
chrome nous a donné des résultats satisfaisants — les 
échantillons avant leur enrobage dans la résine, on peut 
obtenir des clichés de meilleure qualité et des sections 
plus faciles à dessiner grâce à un appareil de notre con- 
ception. L’usure des différents spécimens doit être 
poussée aussi loin que possible; dans la région proxi- 
male des polypiers, assez souvent recristallisée plus for- 
tement que le reste du squelette, l’évanescence des 
divers éléments varie en effet avec les échantillons et 
chez certains d’entre eux ne s'oppose pas à l'observation 
du stade de développement septal le plus précoce. Avec 
Turbinolia dispar, nous avons obtenu des sections, 
mesurant un quart de millimètre carré, sur lesquelles 
les éléments radiaires, bien visibles, étaient seulement 
ébauchés. IL faut néanmoins compter sur un certain 
déchet ; cependant sur 10 spécimens de Turbinolia sul- 
cata et de T. dispar, Me Massieux a obtenu de bonnes 
sections offrant le stade de développement des septes 
le plus précoce sur deux et trois d’entre eux respecti- 
vement. | 

Indiquons enfin que la transparence de la résine em- 
ployée permet d'orienter, très précisément, toutes les 
sections d’une série et de superposer très exactement 
leurs reproductions grâce à la possibilité de pouvoir 
observer continuellement un repère tracé au préalable 
à l’extérieur de la muraille. 


TerMINOLOG1E. — Eléments radiaires — cloisons (Milne 
Edwards); —septa (Vaughan et Wells) ; — scléro- 
septes (Delage et Hérouard) ; — Sternleisten (Pratz). 

Lames verticales en disposition radiare par rapport à 
l'axe du polypier. Ce sont : des septes quand elles sont 
constituées d’une seule série de poutrelles ; des costo- 
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seples quand elles sont constituées d’un système divergent 
de poutrelles ; la région interne est septale, l’externe est 
costale ; des côtes quand elles sont extérieures à la mu- 
raille {chez T. dispar il existe à la fois des costo-septes 
et des côtes). 

Proloseptes, premiers éléments radiaires formés. 

Métaseptes sont tous ceux des éléments radiaires qui 
apparaissent après les protoseptes. 

Loge * interseptale ([— loge intercloisonnaire; loge 
sous-tentaculaire) partie de la cavité gastro-vasculaire 
comprise entre la muraille et deux éléments radiaires 
consécutifs. 

Couple de septes : ensemble de deux septes de même 
âge placés symétriquement de part et d’autre d’un septe 
plus âgé. 

Paire de septes 5 : ensemble de deux septes de même 
âge placés symétriquement par rapport au plan de sy- 
métrie dorso-ventral du Polypier (plan qui se confond 
avec le plan de symétrie bilatérale primitif). 

Cycle de septes a été défini par Milne Edwards (Hist. 
nat., t. I, p. 45, 1857). 

Ordre de septes $ : ensemble des septes « qui prennent 
naissance en même temps ou qui sont de même âge » 
(Ibid., p. 45). 

Système : ensemble des «cloisons qui se développent 
dans l’intérieur de chaque chambre interseptale primi- 
tive » ; le nombre de systèmes est donc égal à celui des 


protoseptes. 
Orientation des Polypiers et des dessins qui s’y rap- 
portent. Les zoologistes — Duerden en particulier — 


ont mis en évidence l’existence d’une polarité dorso- 
ventrale chez les larves d’Anthozoaires actinanthides 
à un stade très précoce de leur développement. Ils ont, 
conventionnellement, considéré comme ventrale la 
région du corps où s’ébauche la première paire de cloi- 
sons molles ou mésentéries. Comme on sait que les pro- 
toseptes se développent dans les premiers entocoeles 
(espace compris entre deux mésentéries d’une même 
paire) et dans l’ordre de leur formation, on peut adopter 
la convention des zoologistes en ce qui concerne les 
Anthozoaires actuels et admettre que le protosepte 
qui s’ébauche le premier est dorsal. Son opposé est 
ventral. 


Norarion. — a) des septes (fig. I À et A bis) : 

Pd, 1 protosepte ou protosepte dorsal. 

Pv, 2 protosepte ou protosepte ventral. 

P,, 2€ paire de septes (septes latéro-dorsaux). 

P;, 3€ paire de septes (septes latéro-ventraux). 

DÉomdMe tt. septesdest Meet yclelon 
considère que l’ensemble des protoseptes constitue le 
premier cycle et nous affectons au 2€ cycle la deuxième 
lettre de l’alphabet). 

Les divers ordres d’un même cycle sont notés en af- 
fectant la lettre attribuée au cycle, d'indices chiffrés 
qui correspondent à l’âge. Ainsi, b,, b,, b, désignent les 


8. Plusieurs substances peuvent être employées, nous avons 
mis au point un procédé qui permet de les faire pénétrer à l’in- 
térieur des échantillons quand ceux-ci ne sont pas remplis de 
gangue ; en opérant sous vide, la pression atmosphérique suffit 
pour obtenir une imprégnation suffisante. 

4. Ou chambre. 

5. Cette notion de parité s’applique aux loges interseptales. 

6. Nous distinguerons l’ordre d'apparition de l’ordre de gran- 
deur, la grandeur des septes qu’on peut évaluer en considérant 
la largeur du bord distal ne correspond pas toujours à leur 
âge. 
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trois ordres successifs de septes du cycle D; e,, €, es 
es, es ceux du cycle e: 


Pd 


b 5 ( di Cq br 


Pd 
P2 P2 


Pz Pz 
Pv 
À Abis 


F1G,. I. — Notation des septes. 


A : des protoseptes, — A bis : des métaseptes b,, c;, d, (dans 
les 2 chambres dorsales seulement). 


b) Des chambres interseptales (fig. 2) : 

Dd, De, chambres primaires dorsale droite et dorsale 
gauche (la chambre droite à gauche du dessin et la chambre 
gauche, à droite). 

Vd, Ve, chambres primaires ventrale droite et ventrale 
gauche. 
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Ld, Le, chambres primaires latérale droite et latérale 
gauche 

L'apparition successive des ordres de septes ne s’ef- 
fectuant, ni de la même façon chez les diverses espèces, 
ni régulièrement à partir du septe Pd vers le septe Pv, 
on notera les chambres interseptales Dd;, Dd,, Dd,.…. 


Pd 


Pv 


FiG. II. Notation des chambres primaires 
(dans lesquelles se développeront les sys'èmes). 


Ld,, Ld,, Ld,... d’après leur rang d'apparition, c’est-à-dire 
d’après leur âge. Comme nous allons le montrer, les 
chambres interseptales, de même que les septes, appa- 
raissent par paires qui auront le même indice (ainsi 
Dd et De ra dela Re tCA)E 


Insertion septale chez quelques espèces de Madréporaires”. 


Nous nous bornerons à décrire le développe- 
ment des septes chez cinq espèces de Madrépo- 
raires ; nous espérons que les travaux de Mlle 
Massieux et M. Agerol® pourront être publiés ; 
ils feront alors connaître le mode de développe- 
ment de tous les éléments du squelette : pal, 
columelle, côtes et leurs rapports. 


I. DÉVELOPPEMENT DES ÉLÉMENTS RADIAIRES 
cHEz T'urbonilia sulcata (fig. [IT A). — À une étape 
très précoce du développement (sur une section 
dont la surface a un quart de millimètre carré 
environ) on observe la formation de Pd puis, 
aussitôt après, de Pv. Les deux éléments s’al- 
longent puis fusionnent en un élément unique, 
comparable à l’axial-septum décrit chez les 
Rugueux (A, fig. 1). Celui-ci détermine le plan de 
symétrie bi-latérale sur lequel va se régler tout 
le développement ultérieur du polypier. 

Bientôt apparaissent quatre indentations iné- 
gales mais subéquidistantes ; deux à droite, deux 
à gauche du plan de symétrie. 

Alors se forme la paire P,, dorsale, puis après 
une courte pause la paire P; ventrale. Les P, 


s’allongent et leur bord interne se soude à Pd 
en une région située dorsalement par rapport 
à l’axe (A, fig. 2) ; avec un léger retard, les P; se 
soudent au Pv, en une région située ventralement 
par rapport à l’axe, puis les bords internes des 
Pd, P, et P; convergent et se soudent en une 
région voisine de l’axe (A, fig. 3). La cavité gastro- 
vasculaire est alors divisée en six chambres pri- 
maires Dg et Dd; Le et Ld; Vget Vd (voirfig. IT). 
L’accroissement en largeur des six protoseptes 
est centripète. 

Après la formation du premier cycle d’élé- 
ments radiaires, on observe ensuite : à mesure 
que s’accroissent la hauteur et le diamètre cali- 
cinal : 

— ébauche de la paire b;, simultanément dans 
les chambres Dd et Dg, c’est-à-dire formation 


7. Est explicitée par la fig. IIL (A, B, C, D, E). 

8. Massreux (M. (1956) : Étude de l'insertion septale de deux 
Turbinolies du Lutétien du bassin de Paris : T. sulcata et T. 
dispar. Dipl. Ét. sup. Paris. — AGEroL R. (1957) : Étude de 
l'insertion septale et de la formation des palis de Caryophyllia 
clavus, Deltocyathus italica, Thecocyathus mactra. Dipl. Ét. sup. 
Paris (à par. Ann. Hébert et Haug). 
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dans les deux chambres primaires dorsales de la 
première paire (et aussi du premier ordre) de 
septes du second cyele (À, fig. 4); 

— après mise en place des b;, ébauche et mise 
en place, successivement des b, et des b, respec- 
tivement dans les chambres Ld, Lg et Vd, Ve ; 
l'apparition des b, suit de près celle des b, mais 
lui est nettement subordonnée ; les deux éléments 
de chaque paire sont symétriques par rapport à 
Pd-Pv ; les deux b, naissent au milieu de l’inter- 
valle P,-P; et s’insèrent obliquement par leur 
bord interne sur les P, dans leur région médiane 
(A, fig. 5) ; les deux b; naissent, dans les chambres 
ventrales, au milieu de l'intervalle P,-Pv, croissent 
obliquement vers P; sur lequel se soude leur 
bord interne dans leur région médiane (A, fig. 6). 

Ainsi les éléments radiaires apparaissent par 
paires, successivement du côté dorsal vers le côté 
ventral et symétriquement par rapport au plan 
Pd-Pv; leur ensemble constitue le deuxième 
cycle qui comprend trois ordres (les ordres 4, 5 
et 6 si l’on admet que le cycle de protoseptes qui 
s’est formé, lui aussi, en trois temps comporte 
également trois ordres 1, 2 et 3). 

Après un arrêt dans l’apparition de nou- 
veaux septes, cependant que le polypier continue 
à s’accroître en hauteur et en diamètre, on 
observe l’ébauche et la mise en place des septes c 
du troisième cycle; apparaissent d’abord, et 
simultanément, quatre c, soit une paire de couples 
(un couple dans chacune de deux chambres 
primaires dorsales) symétriques par rapport au 
plan de symétrie Pd-Py (A, fig. 7) ; les septes c; 
apparaissent au milieu des chambres formées 
après le développement des septes b, ; ils sont 
obliques mais symétriques par rapport à ceux- 
ei auxquels ils s’unissent, par leur bord interne, 
dans leur région médiane. 

Les septes c, et c; apparaissent, comme les c1, 
par paires de couples, successivement et respec- 
tivement au milieu des chambres primaires laté- 
rales et dorsales ; ils sont d’abord obliques mais 
symétriques par rapport aux b, auxquels ils 
viennent se souder dans leur région médiane 
(À, fig. 8 et 9). 

Ainsi le troisième cycle comprend les septes C1, 
C+, C3 Qui, apparus en trois temps, appartiennent 
à trois ordres (les ordres 7, 8 et 9). Le polypier 
possède alors 24 costo-septes répartis en six sys- 
tèmes ; il continue à s’accroître sans que se déve- 
loppent d’autres éléments radiaires; seules 
24 côtes intermédiaires apparaissent régulière- 
ment à l'extérieur de la muraille, au milieu des 
intervalles compris entre deux costo-septes 
consécutifs (A, fig. 10) ; elles ont un développe- 
ment centrifuge alors que l'accroissement des 
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parties septales des costo-septes est centripète. 

Conclusion. Par le développement très précoce 
de deux protoseptes diamétralement opposés 
qui fusionnent en un « axial-septum », apparaît 
une symétrie bilatérale primitive et fondamen- 
tale qui conditionne tout le développement du 
polypier. Les six protoseptes (premier cycle) se 
développent par paires successives (trois ordres), 
P; et P; symétriques par rapport au plan de 
symétrie bilatérale. Le second cycle comprend 
trois paires d'éléments qui apparaissent succes- 
sivement et symétriquement (ordres 4, 5 et 6). 
Le troisième cycle est formé de trois paires de 
couples (ordres 7, 8 et 9) qui apparaissent succes- 
sivement et symétriquement. Après la mise en 
place des éléments radiaires, formation de 
24 côtes intermédiaires. 


2. DÉVELOPPEMENT DES ÉLÉMENTS RADIAIRES 
cHEez Turbinolia dispar (fig. III B). — a) Elé- 
ments du 1% cycle. Leur mise en place s’effectue 
en trois temps : 

— 1% temps : ébauche et mise en place de 
Pd-Pv, axial-septum qui détermine le plan de 
symétrie bilatérale et les régions droite et gauche 
du polypier (B, fig. 1) ; 

— 2€ temps : apparition et mise en place de 
la paire P, qui s’insère sur Pd (B, fig. 2) ; 

— 3€ temps: après une courte pause, apparition 
et mise en place de la paire P, (B, fig. 3) ; 

b) Eléments du 22 cycle. Apparaissent en trois 
temps et par paires dont les constituants sont 
symétriques par rapport à Pd-Pv; d’abord la 
paire b, dans les chambres primaires ventrales 
puis la paire b, dans les chambres latérales, enfin 
b; dans les chambres dorsales (B, fig. 4 et 5) ; les 
septes b, se soudent à Pv au-dessous du centre 
calicinal ; les b, se soudent à P, et les b, à P, au- 
dessus du centre. 

c) Éléments du 32 cycle. Ils s’ébauchent et 
commencent à se développer dans les chambres 
ventrales ; ils apparaissent dans chacune des 
chambres primaires par paires de couples soit : 

— deux paires de couples de c;, de part et 
d'autre des b; ; 

— deux paires de couples de c,, de part et 
d'autre des b; ; 

— deux paires de couples de c;, de part et 
d'autre des b, ; 
les septes de chaque couple s’insèrent dans la 
région médiane des septes b du cycle précédent 
(Bo Crete 

d) Éléments du 4° cycle (B, fig. 8). Ils appa- 
raissent, eux aussi, dans la région ventrale 
d’abord et se forment, comme les précédents par 
paires de couples (en tout quatre paires) : 
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la 17e paire dans la moitié dorsale des deux 
chambres ventrales soir 4 d;, de part et d’autre 
des €; : 

la 2e paire (4 d;), dans la moitié ventrale 
des chambres latérales, de part et d'autre des c, ; 

— la 3° paire (4 d;) dans la moitié dorsale de 
ces mêmes chambres, de part et d’autre des €, ; 

— la 4 paire (4 d;) dans la moitié ventrale 
des chambres primaires ventrales de part et 
d'autre des €. 

Ainsi le 4€ cycle comprend seulement quatre 
ordres, di, dy, ds, da. Il ne se développe pas d’élé- 
ments du 4€ cycle dans les chambres dorsales. 

À un stade ultérieur, apparition de 40 côtes 
intermédiaires. 

Les septes du 4€ cycle se développent rapide- 
ment et se soudent très vite, par leur bord interne, 
à ceux du cycle précédent, puis le polypier conti- 
nuant à s’accroître en hauteur alors que le 
nombre d’éléments radiaires n’augmente plus, 
les anastomoses disparaissent et un organe axial 
apparait. 

Remarque. Si lon compare l'insertion septale 
de T°. dispar à celle de l'espèce précédente on est 
frappé par l’inversion de polarité. Alors que chez 
T'. sulcata le gradient d'organisation est plus élevé 
au pôle dorsal, on constate le contraire chez 
T. dispar. Ce phénomène qui n’a jamais été 
signalé chez les Madréporaires peut être comparé 
à celui dont procèdent les formes dextres et 
sénestres chez d’autres Invertébrés plus élevés 
en organisation. 


3. DÉVELOPPEMENT DES ÉLÉMENTS RADIAIRES 
cHEZ Thecocyathus mactra (fig. IIT C). — a) 
Protoseptes ou éléments du 1® cycle. Ils appa- 
raissent successivement par paires ; la première 
Pd-Pv forme rapidement un axial-septum qui 
détermine, dès le début, le plan de symétrie. 
Pd a une légère avance sur Pv (C, fig. 1). P, puis 
P;, apparaissent ensuite en partant de Pd; l’ap- 
parition de la paire P;, suit de très près celle des 
P,; tous quatre s’insèrent par leur bord interne 
sur le septe médian (C, fig. 2 et 3). 

Ainsi sont délimitées les 3 paires de chambres 
primaires (voir fig. II). 

b) Éléments du 2° cycle (C, fig. 4 et 5). Ils 
apparaissent encore successivement et par paires, 
symétriquement à Pd-Pv ; 2 b; dans les chambres 
Dd et Dg; 2 b, dans les chambres latérales Ld 
et Lg et 2 b, dans les chambres ventrales Vd et 
Vg ; ils s’insèrent par leur bord interne sur les 
protoseptes latéraux (b, sur P,, b, et b, sur P;); 
pas d'insertion sur Pd ni sur Pv. Produite d’abord 
à une certaine distance du centre calicinal, cette 
insertion se fait, par suite de l’aceroissement 
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centripète des septes, au centre même pour l’en- 
semble des 12 éléments formés. | 

c) Éléments du 32 cycle (C, fig. 6 et 7). À partir 
de cet état de développement, les éléments ra- 
diaires apparaissent toujours successivement et 
dans le sens dorso-ventral mais par paires de 
couples : 

—— 1 paire de ce, dans la chambre Dd, de part 
et d'autre d’un b, et 1 paire dans Dg de part et 
d'autre de l’autre b, ; 

— puis 1 paire de couples dans les chambres 
latérales ; 

—— À autre paire dans les chambres ventrales. 

Ces éléments du 32 cycle sont d’abord libres 
puis leur bord interne se soude, dans leur région 
médiane, aux septes du cycle précédent Lui 
occupent la région médiane des chambres pri- 
maires. Après un certain accroissement du poly- 
pier en hauteur, les anastomoses prendront fin. 

d) Éléments du Le cycle (G, fig. 9 et 10) "IIS 
apparaissent en 6 temps (soit 6 ordres) et géné- 
ralement dans l’ordre suivant : 

— 1 paire de couples (d;) dans les moitiés ven- 
trales des chambres primaires dorsales; 

— 1 paire (d;) dans les moitiés ventrales des 
chambres latérales ; 

— 1 paire (d;) dans les chambres dorsales 
(moitiés dorsales) ; 

— 1 paire (d,) 
(moitié ventrales) ; : 

— 1 paire (d;) dans les chambres latérales 
(moitiés dorsales) ; 

— enfin 1 paire (d;) dans les chambres ven- 
trales (moitiés dorsales). 

Ainsi l'insertion ne se fait pas régulièrement de 
la région dorsale à la région ventrale en passant 
successivement d’une chambre, ou partie de 
chambre, à celle qui lui est immédiatement conti- 
guë. Un même ordre de septes n'apparaît pas 
dans les mêmes loges chez tous les polypiers la 
mise en place peut gagner, d’une manière plus 
ou moins précoce, les chambres primaires ven- 
trales. 

Compte tenu de ces variations, les chambres 
primaires dorsales sont les premières à posséder 
un système complet de septes du 4€ cycle et les 
chambres ventrales les dernières. 

e) Suite du développement. Le polypier est très 
rapidement pourvu de tous ses éléments radiaires; 
sa hauteur et son diamètre poursuivent leur 
accroissement mais le nombre de costo-septes 
reste constant ; ceux-ci sont répartis en 6 sys- 
tèmes égaux ; ils forment 4 cycles et sont apparus 
en 15 temps (45 ordres) soit 3 temps pour chacun 
des 3 premiers cycles et 6 pour le dernier. La 
vitesse d’accroissement centripète des septes 


dans les chambres ventrales 


Note de J. ALLOITEAU B. S. G. F. (7), |, p. 682 


C; hé Cr 
di 63 HE LEE di 
3. 


C1, d Pd di Ci 


eg ere er lee 91 bi 
c £1| 


ments Fr diaires espè es M éporair . D bi lia SulCaia INK, — : urbinolia 
F1G. II E — Développement des élé nt a chez 5 ces de adr es, À : urbino lcat, I B : Turb [ 
dispar DEFRANCE. cu C H Thecocyathus mactra GoOLDF USS SD, = D . Delitocyathus italica MICHELOTTI SD E + Caryophyllia clapus SACCH:. 


LE DÉVELOPPEMENT DU SQUELETTE CHEZ LES MADRÉPORAIRES 


diminuant, leur bord axial se libère et leur bord 
distal s’élève. Columelle et pali s’individualisent : 
on trouvera dans la note de R. Agerol 5, le pro- 
cessus de leur développement ; nous indiquerons 
seulement que l’organe axial et les prétendus pali 
ont une origine septale. 


4. DÉVELOPPEMENT DES ÉLÉMENTS RADIAIRES 
CHEZ Deltocyathus italica (fig. III D). — a) 
Eléments des 127 et 2e cycles. Ils s’ébauchent 
et se développent, ainsi que le montrent les 
figures 1, 2, 3, 4 de D, de la même manière que 
chez l'espèce précédente c’est-à-dire par paires 
successives à partir d’un axial-septum primitif. 
À noter que l’apparition des côtes des 2 premiers 
cycles semble précéder celle des septes. 

b) Éléments du 3€ cycle. Leur mode d'insertion 
est sous la dépendance d’un gradient d’organisa- 
tion dorso-ventrale ; ils sont mis en place en 
4 temps à la fois par paires et par paires de 
couples (D, fig. 5 et 6) : 

— d’abord 1 paire de septes c; symétriques 
par rapport à Pd ; 

— puis { paire de couples de septes c, symé- 
triques par rapport à chacun des P, ; 

— ensuite 1 autre paire de couples de septes cs 
symétriques par rapport à chacun des P, ; 

— enfin l paire de septes c, symétriques par 
rapport à Pv. 

En croissant, chacun des septes du 3€ cycle 
se soude, par son bord interne, au septe du cycle 
précédent qui le sépare de son symétrique ; 
l’'anastomose qui s'effectue dans la région mé- 
diane du septe le plus âgé cessera quand la 
hauteur du polypier sera suffisante pour per- 
mettre la libération des bords internes des c;, c», 
Crce 

Ainsi le 3€ cycle est, ici, constitué de septes de 
4 ordres. 

Avant que ne se développent les éléments du 
4e cycle, une pause assez longue est à noter pen- 
dant que continuent à s’accroître la hauteur et 
le diamètre calicinal du polypier. 

c) Éléments du 4° cycle. Ils s’ébauchent par 
couples de septes adjacents à chacun de tous les 
septes des 1eT et 2€ cycles. Ils s’insèrent à la fois 
par paires et par paires de couples — 2 paires 
symétriques respectivement par rapport à Pd et 
à Pv et 5 paires de couples dans lesquelles les 
septes sont symétriques par rapport aux 4 der- 
niers protoseptes et aux éléments du 28 cycle. 

L'ordre d'apparition, qui se fait en 7 temps, 
est : 

— 1 paire d, de part et d’autre de Pd; 

— | paire de couples de septes d;, de part et 

d’autre de P, ; 


22 juin 1960. 
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— 1 paire de couples de septes d:, de part et 
d'autre de b.. 

À ce stade, les chambres primaires dorsales 
ont acquis leur nombre définitif d'éléments alors 
qu'iln’en existe aucune ébauche dans les chambres 
ventrales. 

Se développent alors : 

— 1 paire de couples de septes d,, de part et 
d'autre des septes P; (chambres ventrales), 

— puis À paire de couples de septes d;, de part 
et d'autre des septes b, (milieu des chambres 
latérales), 

— et 1 paire de couples de septes d;, de part 
et d’autre des septes b; (milieu des chambres 
ventrales) ; 

— enfin 1 paire de septes d, de part et d’autre de 
Pye 

À ce stade, tous les septes sont apparus et le 
polypier va continuer de s’accroître sans en aug- 
menter le nombre. Les éléments radiaires, qui 
sont répartis en 6 systèmes égaux, appartiennent 
à 4 cycles et sont apparus en 16 temps (3 + 3 + 3 
+ 7) soit 16 ordres. 

Pour les deux derniers cycles, les éléments 
radiaires développent simultanément leurs par- 
ties costales et septales. Au fur et à mesure que 
se produit la croissance, la grandeur des chambres 
homologues se régularise et la région d’insertion 
des septes des 39 et 4€ cycles se déplace vers la 
columelle sans cependant l’atteindre. A la symé- 
trie primitive, bilatérale, se substitue une symé- 
trie radiaire qui masque entièrement l’originelle. 


5. INSERTION SEPTALE CHEZ Caryophyllia cla- 
eussSaccar (fig. III, .E). — Pour -cettehespèce, 
nous nous proposons seulement de décrire le 
développement et le mode d'insertion des élé- 
ments radiaires sans insister sur ceux des pali et 
de la columelle. Sur la véritable nature et la 
genèse de ces structures, on pourra consulter le 
travail de R. Agerol &. 

Comme chez les formes précédentes, on observe 
la formation de trois paires de protoseptes ; Pd 
Pv de la première paire apparaissent presque 
simultanément et déterminent, en s’unissant en 
axial-septum, le plan de symétrie bilatérale ; 
c’est ensuite, dans la région dorsale, l’apparition 
de la paire P, puis, dans la région ventrale, de 
la paire P, (E, fig. 1). Les six éléments partagent 
la cavité du lumen en six chambres primaires 
subégales (E, fig. 2), leur bord interne atteint 
rapidement la région axiale cependant qu’appa- 
raissent les ébauches des éléments du 2€ cycle. 
Celles-ci se forment par paires, successivement 
dans les chambres dorsales, latérales et ventrales 
(E, fig. 3) ; les deux constituants de chaque paire 

Bull: Soc. Géol. Fr. 17), TL. — 44 
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sont symétriquement placés par rapport au plan 
Pd-Pv ; ceux de droite ont une très légère avance 
sur ceux de gauche ; dans chaque élément, la 
partie septale et la partie costale se développent 
simultanément, la première en direction centri- 
pète, la seconde en direction centrifuge. 

En s’accroissant vers l’axe, les septes du 
2e cycle se soudent par leur bord interne à ceux 
du premier ; d’abord les deux b, à Pd, puis les 
b, à P, et les b, à P,5 l’anastomose des D; est 
déjà réalisée et celle des b, sur le point de l'être 
que les b, sont encore libres et courts (E, fig. 4). 

Alors s’effectue l’insertion du 3€ cycle (E, 
fig. 5) soit : deux c, dans chacune des chambres 
primaires dorsales (il en résulte une paire de 
couples symétriques par rapport à Pd-Pv, les 
éléments de chaque couple étant eux-mêmes 
symétriques par rapport aux b;) ;après une pause, 
apparition dans les chambres primaires ventrales 
de quatre ce, (les deux couples symétriques par 
rapport à Pd-Pv et les deux éléments de chaque 
couple symétriques par rapport aux b:); après 
une seconde pause, développement, dans les 
chambres latérales, de quatre c; (symétrie des 
couples par rapport à Pd-Pv ; symétrie des élé- 
ments de chaque couple par rapport aux b;). 
Ainsi le 3€ cycle est formé de trois paires de 
couples d'éléments apparus successivement dans 
les chambres primaires dorsales, ventrales, puis 
latérales. 

Les éléments du 4€ cycle apparaissent, de 
même, par paires de couples symétriques par 
rapport à Pd-Pv (E, fig. 6); la formation de 
deux paires de couples successives est séparée par 
une pause toujours bien marquée ; on observe 
successivement les insertions 

— dans les moitiés dorsales des chambres pri- 
maires dorsales de 4 d;, puis de 4 d, dans les 
moitiés ventrales des mêmes ; ces 8 éléments sont 
symétriques 2 à 2 par rapport aux 4 c;; 

— dans les moitiés ventrales des chambres 
primaires ventrales, de 4 d; symétriques 2 à 2 
par rapport aux 2 c, les plus ventralement situés; 

— dans les moitiés ventrales des chambres 
primaires latérales, de 4 d, symétriques par rap- 
port aux 2 c; les plus ventralement situés. 

La figure 6 de E schématise le développement 
de toutes les insertions qui viennent d’être 
décrites et de quelques anastomoses puis ap- 
paraissent (E, fig. 7) : 

— dans les moitiés dorsales des chambres pri- 
maires latérales, 4 d; symétriques 2 à 2 par rap- 
porttaux 2}c, les ie dorsalement situés ; 

— enfin, dans les moitiés dorsales des chambres 
primaires ventrales, 4 d, symétriques 2 à 2 par 
rapport aux €, les plus dorsalement situés. 
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Ainsi les éléments du 4€ eyele apparaissent en 
6 temps (soit 6 ordres) par paires de couples 
(soit 6 paires). La figure 7 de E rend compte de 
toutes les insertions que nous venons de décrire 
mais ne représente pas les anastomoses septales 
qui peu à peu disparaissent dans la région distale 
du polypier ; elle montre, par contre, la columelle 
et, autour d’elle, une douzaine de petits organes 
considérés Jusqu'ici, à tort croyons-nous, comme 
des pali. 

Sur la figure 10 de E, on peut suivre l’insertion 
des éléments du 5€ cycle laquelle s'effectue 
encore par paires de couples symétriques par 
rapport à Pd-Pv, de la manière suivante (une 
pause étant toujours bien marquée entre 2 paires 
successives) : 

— he, dans le quart le plus dorsal des chambres 
primaires dorsales ; 

— 4e, dans le troisième quart de ces mêmes 
chambres à partir de Pd, de part et d’autre des 
2 d, les plus dorsaux ; 

— Le, entre les e, et les e:, de part et d’autre 
des 2 d, les plus éloignés de Pd ; 

— he, dans le dernier quart — le plus éloigné 
de Pd— des chambres dorsales de part et d’autre 
de chacun des d, les plus éloignés de Pd. 

C’est seulement lorsque les 2 chambres pri- 
maires dorsales sont entièrement pourvues de 
leurs éléments du 5€ cycle qu’il en apparaît dans 
les chambres ventrales 

— 4e; (1 paire de couples) dans le quart le 
plus ventral de celles-ci et 4 e, dans le quart 
suivant ; les couples sont 2 à 2 symétriques par 
rapport à Pv-Pd et leurs éléments symétriques 
par rapport aux ds. 

Aïnsi, le 5€ cycle s’est constitué en 6 temps 
(6 ordres d’apparition) par paires de couples. 
À partir de ce stade, le nombre d’éléments ra- 
diaires qui atteint 72 cesse de s’accroître. Dans 
la description qu’il en fait, Milne-Edwards (Hist. 

t., t. Il, p. 16) a déjà observé que l’« on voit 
toujours des cloisons du 5€ eyele ; mais ce dernier 
cycle est loin d’être complet ». 

Il est possible que certains individus puissent 
posséder plus de 72 éléments radiaires mais nous 
n'en avons Jamais rencontré. Quoiqu'il en soit, 
nous pouvons assurer que, le stade 72 septes 
atteint, des septes du 5€ cycle ne se sont déve- 
loppés que dans les deux chambres primaires 
dorsales (où les deux systèmes sont complets) et 
dans la moitié ventrale des deux chambres pri- 
maires ventrales (demi-système ventral seul 
complet). Il n'existe d'éléments du 5€ cycle ni 
dans la moitié dorsale des chambres primaires 
ventrales, n1 dans les chambres latérales. 

La figure 9 de E représente le stade terminal 


LE DEVELOPPEMENT DU SQUELETTE CHEZ LES MADRÉPORAIRES 


chez un individu qui possède des éléments du 
5€ cycle dans les deux systèmes dorsaux seule- 
ment qui sont complets. 

Ainsi l’ordre d'apparition des éléments ra- 
diaires, même dans les deux systèmes complets 
(compris, pour C. clavus, entre les protoseptes 
Pd et P;,) est très différent de celui qui a été 
décrit pour la première fois par Milne-Edwards 
et accepté par les auteurs, après lui. Pour s’en 
convaincre, il suflira de comparer la figure 10 de 
E au schéma à l’aide duquel nous avons résumé * 
la loi d'insertion septale de Milne-Edwards. 
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Remarque sur l'échantillon représenté E, fig. 8 
et qui possède des éléments du 5€ cycle dans la 
moitié la plus dorsale de chacune des deux 
chambres primaires dorsales : les éléments b, 
se développent dans les chambres primaires 
ventrales et les b; dans les latérales alors que 
c’est l’inverse chez les autres individus étudiés. 
L'ordre d’insertion des éléments des cycles sui- 
vants est normal. Il est permis de penser que le 
développement de l'individu observé a été trou- 
blé au moment de l’ébauche des éléments du 
2e cycle et qu'il s’est, par la suite, régularisé. 


Conclusions. 


L'étude du développement des éléments ra- 
diaires, chez cinq espèces à polypier simple, ne 
permet pas de formuler des lois générales ; elle 
autorise cependant quelques remarques. 

1. Symétrie. Il existe avant tout une symétrie 
bilatérale qui conditionne toute l’organisation 
du polypier simple ; des formes — Caryophyllia 
clavus par exemple — ne possèdent en réalité que 
cette symétrie qui est masquée par la disposi- 
tion rayonnante des septes. 

2. Ordre d'apparition des septes. Celle des pro- 
toseptes diffère peu de ce qui est admis, d’une 
manière classique, pour les Madréporaires du 
Paléozoïque à polypier simple. L’analogie serait 
complète si on inversait l'orientation convention- 
nelle donnée aux Polypiers de l’ère primaire, 
c'est-à-dire si l’on convenait de considérer le 
septe cardinal comme dorsal et l’antipode comme 
ventral. 

Il y a peu de différence dans la suite du déve- 
loppement, à cette exception près que, chez les 
Paléozoïques, il ne se formerait pas de méta- 
septes dans la chambre dorsale (ou ventrale si, 
comme nous le proposons, on inverse l’orienta- 
tion). 

D'ailleurs 1l n’est possible de faire porter la 
comparaison que sur un petit nombre de cas et 
nous devons faire toutes réserves sur la méthode 
et les techniques qui ont conduit aux résultats 
qui ont été décrits dans les Traités. 

Il est important de remarquer que chez les 
cinq espèces étudiées : 

a) les éléments radiaires se développent par 
paires ou par paires de couples (un ordre com- 
prend 4 éléments au maximum) dont les élé- 
ments sont symétriques par rapport à l’axial- 
septum ; 

b) pour chacun des différents ordres, les pre- 
miers éléments apparaissent dans les chambres 
primaires dorsales ; 


c) l’ordre d’apparition est, dans l’ensemble, 
réglé par un gradient d'organisation dorso- 
ventrale. 

Il se peut cependant que ce dernier — et c’est 
le cas pour T'urbinolia dispar — soit ventro- 
dorsal. On peut alors se demander si cette espèce 
n’est pas une forme sénestre et si, chez les Madré- 
poraires, il n'existe pas, de même que chez d’autres 
Invertébrés — Mollusques par exemple — des 
formes dites normales et des formes sénestres. 

d) l'apparition des septes ne se produit pas 
régulièrement d’une chambre interseptale à la 
contiguë plus ventralement située ; pour chaque 
cycle, elle est subordonnée à des gradients d’orga- 
nisation, variables avec les espèces et — mais 
dans des limites beaucoup plus étroites — avec 
les individus. 

e) jusqu’au stade de douze éléments radiaires, 
la région dorsale a, en général — exception faite 
pour T'urbinolia dispar —, un potentiel organo- 
gène supérieur à celui de la région ventrale mais 
parfois un gradient ventro-dorsal interfère avec 
le dorso-ventral qui cependant demeure plus 
grand. 

{) la supériorité du potentiel organogène de la 
région dorsale, puis de la région ventrale, 
entraîne le dédoublement des chambres inter- 
septales et, par voie de conséquence, l’allonge- 
ment du lumen dans le plan de symétrie dorso- 
ventral ; cet allongement, bien marqué chez 
Caryophyllia clavus, est plus accentué au pôle 
dorsal ; il est fortement accusé chez les formes 
comprimées, aplaties, Placosmilia, Phyllosmilia, 
Diploctenium etc. Ainsi l’étude de lontogénèse 
conduit à la compréhension de la morphogénèse. 
Il est probable que l’origine des séries anatomo- 
morphologiques qui ont abouti à des formes 


9. ALLOITEAU J. (1952) : In J. PIVETEAU, Traité de paléon- 
tologie, t. I, p. 574. 
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comprimées est une espèce à polypier simple et 
calice circulaire et ce que nous avançons est 
d'autant plus vraisemblable que nous reconnais- 
sons, dans les modifications du mode d'insertion 
septale, un phénomène évolutif. Exception faite 
pour une ou deux espèces, on ne connaît pas, à 
l’époque paléozoïque, de Madréporaires à poly- 
pier comprimé. 

En considérant la possibilité d’interférence de 
la tendance à l'allongement dans le plan de symé- 
trie et l'influence d’un nouveau mode de gemma- 
tion — le bourgeonnement intracalicinal, extra- 
tentaculaire — on s’explique la présence, à partir 
du Trias, des formes coloniales méandroïdes à 
centres subdistincts puis indistincts. 

g) au niveau du bord calcinal, des septes 
d’égale largeur peuvent appartenir à des cycles 
différents ; les septes d’un même cyele conservent 
leur avance relative jusqu’au moment où ils 
atteignent leur maximum de croissance, leur 
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développement centripète limitant celle-ci, ce 
qui conduit à l'établissement d’une symétrie 
radiaire si l'achèvement des cycles est complet, 
d’une pseudo-symétrie radiaire si l’un d’eux — 
le dernier surtout — est incomplet. 

h) le développement des septes et des côtes 
se produit toujours à partir de la région murale ; 
celui des premiers est centripète, celui des 
secondes centrifuge. Dans aucun des exemples 
étudiés n’ont été observés ni le dédoublement 
des septes ni le développement d’un septe par 
substitution d’un endosepte à un exosepte. 

3. Comparaison avec les résultats antérieurs. De 
ce qui précède, on peut déduire que le mode 
d'insertion septale diffère notablement de ce 
qu'ont décrit, entre autres auteurs, Milne- 
Edwards, Lacaze-Duthiers et Faurot. Nous 
reviendrons, dans un autre travail, sur les diffé- 
rences que nous avons reconnues. 
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Quelques observations sur la morphogénèse 
de 7hecosmilia langi Kory 


par Louise Brauvais (Paris) !. 


XXX. 


PLANCHE 


Sommaire. — Au cours de la révision de la collection Koby, j'ai étudié 7 échantillons sur les 
9 attribués par l’auteur à Thecosmilia langi. Deux de ces spécimens offrent les caractères du 
genre Monilivaltia, deux autres les caractères du genre Latiphyllia et les trois derniers doivent 
être classés dans le genre Thecosmilia. Sur l’un des échantillons attribués au genre Thecosmilia, 
deux sections polies furent pratiquées, l’une au tiers et l’autre aux deux tiers de sa hauteur : 
la section située près de la base présente une homomorphie avec les échantillons reclassés dans 
le genre Montlivaltia, tandis que la seconde section est identique aux individus appartenant 
au genre Latiphyllia. I] est possible que ces 7 échantillons soient les stades de développement 
de la même espèce, mais pour démontrer une telle hypothèse, il eut fallu effectuer une étude 
ontogénique précise basée sur la méthode des coupes sériées. Cette étude sommaire a pour but 
d'attirer l'attention sur la prudence que doit observer le paléontologiste quant aux conclusions 


hâtives qu'il pourrait tirer d’un tel cas. 


Au cours de la révision de la collection Koby 
conservée au Muséum d'Histoire naturelle de 
Bâle, j'ai eu l’occasion d'examiner sept échan- 
tillons parmi les neuf attribués par l’auteur à 
Thecosmilia langt et figurés dans la Monographie 
des Polypiers jurassiques de la Suisse [pl. 49, 
fepiiagie 

À première vue, il semble que nous ayons 
affaire à des espèces, et même à des genres diffé- 
rents, voire les genres Montlivaltia LAmouroux, 
Latiphyllia pe From. et Thecosnulia M.-Enw. 
et H. Cependant, en étudiant un peu plus atten- 
tivement ces différents individus, nous consta- 
tons que des liens étroits les unissent et qu'ils 
ne sont peut-être, comme l’a indiqué Koby, que 
les représentants des stades différents d’une 
même espèce. 


I. ÉCHANTILLONS POUVANT ETRE CLASSÉS DANS 
LE GENRE Montlivaltia. 


1) Thecosmilia langi Kosy (PI XXX, fig. 1 a 
et b). 

1884. Thecosmilia langi K. [p. 161, pl. 49, fig. 1]. 
Séquanien inférieur du Hofbergli (Jura bernois). 


Dimensions 3 : D — 31 — d — 26 —h — 27 — N —100 
à 110 — Ôc — 6 par 5 mm — Ôt — 4 par 2 mm. 


Description. Polypier simple, trochoïde, tur- 
biné, en forme de cône renversé. Le calice ellip- 
tique est peu déprimé, la fossette calicinale est 
elhptique, un peu excentrique. La surface ex- 
terne costulée porte, en maints endroits, les 
restes d’une muraille parathécale, épicostale, 
forte, formée par l’inflexion vers la base des dissé- 
piments sur le bord externe des côtes. Les élé- 
ments radiaires sont des costo-septes parfaite- 
ment compacts, droits, libres, débordants, dis- 
posés en symétrie radiaire d'ordre quatre ; leur 
bord distal, ainsi que le bord externe des côtes, 
est armé de petites dents aiguës dans lesquelles 
aboutissent les fines carènes verticales qui 
ornent les faces latérales. La muraille parathé- 
cale épicostale est usée ; la columelle est absente. 

Systématique. D’après cette description, cette 
espèce doit être classée dans le genre Monilivatia. 


1. Note présenté à la séance du 14 décembre 1959. 

2. Kogy (F. (1894) : Monographie des Polypiers jurassiques 
de la Suisse, 4* part. Mém. suisses Pal., vol. X (1), p. 149-212, 
pl. 43-62. 

3. Les dimensions sont données en millimètres. D — grand 
axe du calice ; d — petit axe du calice ; L — largeur des séries ; 
de — distance des centres calicinaux ; h — hauteur du poly- 
pier ; N — nombre de septes dans un calice ; ds = densité sep- 
tale au sommet des collines ; ôc — densité costale au bord su- 
péro-interne ; ôt — densité trabéculaire. 
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2) Thecosmilia langi Kosy (PI XXX, fig. 2 a 
et b). 


1884. Thecosmilia langi K. [p. 161, pl. 49, fig. 2]. 
Dimensions : D = 44 — d — 40 — h = 30 — N — 130 


ÔC—.» à OLpar D mm dt ME par 2 mm. 


Description. Polypier simple, trochoïde, légè- 
rement turbiné. Calice peu déprimé, subeircu- 
laire, à bords lobés ; fossette calicinale excen- 
trique. Les éléments radiaires sont des costo- 
septes compacts, droits, libres, débordants, dis- 
posés en symétrie radiaire, leur bord distal et 
le bord externe des côtes sont armés de fortes 
dents triangulaires dans lesquelles aboutissent 
les fines carènes verticales ornant les faces 
latérales. Pas de columelle. Muraille parathécale 
épicostale formée par le rabattement et la sou- 
dure des dissépiments sur le bord externe des 
côtes. 

Systématique. De taille un peu plus grande que 
la précédente, cette espèce en possède les mêmes 
caractères, la même densité septale et la même 
densité trabéculaire ; elle doit donc entrer dans 
le même genre et la même espèce que l’échantil- 
lon étudié ci-dessus. 


II. EcHANTILLONS POUVANT ÊTRE RANGÉS DANS 
LE GENRE Latiphyllia. 


1) Thecosmiia lang Kosy (PL XXX, fig. 3 
et texte-fig. 1 A). 


1884. Thecosmilia langi K. [p. 161, pl. 49, fig. 8]. 


Séquanien inférieur du Hofbergli. 


Dimensions : D = 53 — d = 28 — diam. d’un calice 
isolé — 15/22 — h — 50 — N (dans un calice) — 80 
0C —"7\ par 5 mm. 

Description. Polypier colonial à la fois flabel- 
loïde et méandroïde, composé d’une partie basale 
subconique s’élargissant pour donner une lame 
épaisse et lobée. La surface calicifère elliptique, al- 
longée, comporte trois centres calicinaux (fig. 1A). 
Les éléments radiaires sont des costo-septes 
compacts, hbres, plus ou moins flexueux : s’in- 
curvant vers le centre des calices, ils sont disposés 
en symétrie radiaire d'ordre 5 ; leur bord distal 
est armé de dents aiguës dans lesquelles abou- 
tissent les carènes verticales des faces latérales: 
l’'endothèque, constituée de dissépiments minces 
est très abondante, développée dans toute 
l'étendue des chambres interseptales ; la mu- 
raille parathécale épicostale, formée de la même 
façon que celle des Montlivaltia, est épaisse et 
fortement plissée ; pas de columelle ; bourgeon- 
nement intracalicinal, terminal, simple. 
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Systématique. Cet échantillon possède tous les 
caractères du genre Latiphyllia ne From., genre 
revisé par Alloiteau # et reclassé par lui dans la 
famille des Montlivaltiidae. 


2) Thecosmilia langi Kosy (PL XXX, fig. 4 a 
et b et texte-fig. 1 B). 


1884. Thecosmilia langi K. [p. 161, pl. 49, fig. 4], 
Séquanien inférieur de Oberbuchsiten. 


Dimensions : L — 14 à 16 — de — 10 — h = 35 — 


ôs — 10 par 5 mm dc —=.7/ par os mm: 


Description. Polypier colonial, subflabelloïde ; 
conique à sa base, il croît en s’élargissant et 
devient subméandroïde. La surface calicifère est 
subplane, la gemmation est intracalicinale, ter- 
minale, double, rapide, elle donne des séries 
ouvertes et très courtes (fig. 1B). Les vallées sont 
peu profondes, les collines tholiformes. Les élé- 
ments radiaires disposés en cinq ordres de gran- 
deur sont des costo-septes parfaitement com- 
pacts, non anastomosés, les éléments les plus 
larges s’infléchissent vers les centres calicinaux. 
Il existe des septes de vallées. Leur bord distal 
est armé de petites dents aiguës dans lesquelles 
se terminent les carènes verticales qui ornent les 
faces latérales ; l’endothèque est constituée par 
des dissépiments minces, très abondants, répartis 
dans toute l’espace interseptal ; columelle nulle ; 
pas de synapticules ; la muraille est usée , mais 
en observant attentivement, on distingue les 
vestiges d’une muraille parathécale épicostale 
analogue à celle qui existe chez les Montlivaltia. 

Systématique. Comme la précédente, cette 
espèce doit être placée dans le genre Latiphyllia. 


III. ÉCHANTILLONS DEVANT ÊTRE CLASSÉS DANS 
LE GENRE 1 hecosmilia. 


Thecosmilia langr Koëy (PI XXX, fig. 5 a 
à d, 6 à et b, 7 et texte-fig TC); 


1884. Thecosmilia langi K. [p. 161, pl. 49, fig. 6, 7 
et 9]. Séquanien inférieur du Hofbergli. 


Description. Ces trois échantillons sont des 
Polypiers coloniaux dendroïdes, dont les branches 
ne s’individualisent que tardivement et restent 
soudées sur une grande partie de leur hauteur. 
Chaque polypiérite, dont le diamètre varie de 
14 à 20 mm, présente tous les caractères du genre 
Monilivaltia : costo-septes compacts (50 à 110 


4. ALLOITEAU J. (1952) : Madrépores post-palézoïques. In 
Traité de Paléontologie par J. PIVETEAU, t. I, p. 612. Paris, 
Masson et Cie 


LA MORPHOGÉNÈSE DE THECOSMILIA LANGI KOBY 


selon la taille des polypiérites) à bord distal 
orné de dents aiguës, faces latérales ornées de 
carènes verticales ; endothèque abondante colu- 
melle et synapticules absentes ; muraille para- 
thécale épiscostale formée par le rabattement des 
dissépiments sur les bords externes des côtes. 

Systématique. Ces échantillons doivent être 
placés dans le genre T'hecosmilia. 
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Nous avons sectionné l'échantillon figuré 
PL XXX, fig. 5 (fig. 6 de Koby) au tiers et aux 
deux tiers de sa hauteur ((fig. 1 C) et poli les 
surfaces ainsi obtenues. 


Section 1 (fig. 1D et PL XXX, fig. 5). 


Dimensions : D = 36 — d — 27 — h (hauteur de la 
section depuis la base du Polypier) — 18 N — 160 
CS parioinnn — 0.8 par 5 mm. 


à 
1) 


F1G. 1. 


A et B : Schémas de la surface calicinale de Thecosmilia langi KoBy. A : figurée PI. XXX, fig. 3.-___B: figurée PI. XX X, fig. 4. 


C à E : Thecosmilia langi KoBy figurée PI. XXX, fig. 5. — C : vue de profil avec l'emplacement des sections effectuées sur l’échantillon. 


D : Schéma de la section 1. — E : schéma de la section 2. —— CC : 


Remarque : Cette section présente les caractères et les 
dimensions de l’échantillon de la PI. XXX, fig. 1, c’est- 
à-dire d’une Montlivaltia à calice lobé. 


Section 2 (fig. 1 E et PI. XXX, fig. 5). 


Dunenstonse DER SC OT 
dd he 30 0 — par os mm 0c—8 par 
> mm. 

Remarque : Cette section apparaît comme une Lati- 


phyllia à bourgeonnement intracalicinal terminal double, 
analogue à l'échantillon de la PI. XXX, fig. 3. 


Conczusions. — Le développement de T'he- 
cosmilia langr K. se fait par bourgeonnement 
intracalicinal simple ou double donnant, après 
un stade Monitlivaltia, un stade subméandroïde 
Latiphyllia pour aboutir enfin, par individuali- 
sation des calices, au stade T'hecosmulia. Il est 
donc possible — mais non démontré — que les 


centres calicinaux. 


différents échantillons décrits soient des indivi- 
dus appartenant à la même espèce mais se trou- 
vant à des stades de développement différents : 
il y a seulement homomorphie entre les stades 
ontogéniques observés sur les deux sections de 
Thecosmilia langi K. (PL XXX, fig. 5c et d) et 
la morphologie de Th. langi K. (PI. XXX, fig. 2) 
et de Th. langi K. (PL XXX, fig. 3 et 4). Il est 
donc plus prudent, dans l’état actuel de nos 
connaissances, de parler de morphogénèse et non 
d’ontogénie, tant que des études basées sur la 
méthode des sections sériées n'auront pas été 
pratiquées sur chacun des échantillons. 


En conclusion, je voudrais attirer l'attention 
sur la prudence que doit observer le paléonto- 
logiste quant aux hypothèses ontogéniques et 
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phylogéniques qu'il pourrait tirer d’un tel eas : 
il serait tout à fait inexact de penser que toutes 
les Montlivaltia et toutes les Latiphyllia sont 
des T'hecosmilia inhibées dans leur développe- 
ment ; nous ferons remarquer à ce sujet qu'il 
existe de nombreuses Montlhivaltia atteignant des 


tailles assez élevées sans Jamais se diviser. 
D'autre part, nos acquisitions sur les modalités 
de l’ontogénie chez les Madréporaires sont trop 
fragmentaires pour permettre de prouver — au 
point de vue phylogénique — que les Thecosmilia 
dérivent des Latiphyllia et des Montlivaltia. 


ExPLICATIONS DE LA PLANCHE XXX. 


FiG. 1. — Thecosmilia langi Kogv. a : vue de profil, X 1 — b : surface calicinale, X 1. 


F1G. 2. — T°. langi Kogyx. a : vue de profil, X 1 — b : calice, X 1. 


Frc. 3. — T. langi Kosy vue de profil, X 1. 


Fi. 4. — T. langi Koëy. a : vue de profil, X 1 — b : surface calicifère, X 1. 


Fi. 5. — T. langi Kogy. a : vue de profil, X 1 — b : surface calicifère, X 1 — ce : section 1, X 2 — d : section 2, X 2. 


Fic. 6. — T'. langi KoBy. a : vue de profil, X 1 — b: surface calicifère, X 1. 


Fic. 7. — T. langi KoBy vue de profil, X 1. 
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Contribution à l'étude du développement du plan de Pourtales 
chez les £upsammidae (Madréporaires) ; 
cas de Balanophyllia italica Micu. sp. 


par Jean-Pierre CHEevALtER. (Paris) 


, 


Sommaire. — La méthode d'étude par sections sériées montre que, chez Balanophylia italica, 
ce dispositif anatomique résulte d’une simple anastomose des septes, qui, d’abord anarchique, 


se régularise ensuite progressivement. 


Chez les Madréporaires appartenant à la fa- 
mille des Eupsammidae ?, les septes sont consti- 
tués de trabécules plus ou moins écartées les 
unes des autres et dissociées, ce qui entraîne la 
formation de pores. Ils sont anastomosés et 
s’insèrent suivant le « plan de Pourtales » décrit 
pour la première fois par cet auteur [1871] : les 
septes sont groupés en six systèmes égaux dans 
chacun desquels ils ont la disposition que nous 
avons représentée fig. 1 A. Les côtes ont une 
largeur très faible et sont vermiculées. Entre ces 
dernières et les septes, la muraille très poreuse est 
constituée de trabécules discontinues, anasto- 
mosées et disposées d’une manière tout à fait 
ararchique. De part et d’autre de cette forma- 
tion, aussi bien du côté septal que du côté costal, 
on observe une régulation progressive des trabé- 
cules suivant deux directions obliques. La thèque 
qui représente la zone d’apparition des trabécules 
septales et costales est donc l’équivalent de la 
ligne de divergence des Anthozoaires non per- 
forés. 


DÉVELOPPEMENT DES ÉLÉMENTS RADIAIRES : 
THÉORIES CLASSIQUES. — Nous avons décrit 
ci-dessus la disposition classique du plan de 
Pourtales tel qu’on l’observe chez un grand 
nombre d’espèces. Pourtales [1871, p. 41], le 
premier, à essayé d’en comprendre la formation 
chez Balanophyllia floridana : si l’on en croit cet 
auteur, apparaissent d’abord 12 endoseptes puis 
12 exoseptes ; chacun de ces derniers se divise 
par son milieu à partir de la périphérie, et est 
remplacé progressivement par un endosepte; ce 
processus se répète une nouvelle fois pour donner 


finalement 4 cycles d’endoseptes libres et 2 cycles 
d’exoseptes anastomosés (fig. 1 B). Duerden [1904] 
et surtout Bourne [1905] approuvent en les 
complétant les vues de Pourtales. Telle n’est pas 
cependant l'opinion de Lacaze-Duthiers [1897] 
qui distingue dans le développement de Balano- 
phyllia regia, espèce méditerranéenne, les stades 
suivants (fig. 1 C) : 

— apparition simultanée de 12 septes égaux ; 

— formation des septes du troisième ordre qui 
s’anastomosent à 6 des précédents ; 

— les septes successifs, contrairement à la loi 
de Milne-Edwards, apparaissent suivant une 
disposition pinnée entre les septes d’ordre 2 et 3. 

Durham [1947] semble approuver les idées de 
Lacaze-Duthiers. Les observations de Pourtales 
et de Lacaze-Duthiers sont contradictoires. 


OBSERVATIONS SUR LES THÉORIES CLASSIQUES. 
— Pourtales et Bourne admettaiïent la division 
d’un exosepte par son milieu à partir de la péri- 
phérie et son remplacement par un endosepte. 
Ces vues paraissent difficiles à admettre pour les 
raisons suivantes : 

— le schéma classique du plan de Pourtales 
décrit plus haut est loin d’être général. On cons- 
tate assez souvent que les S, sont plus déve- 
loppés que les $; qui s’insèrent alors sur les faces 
latérales des premiers ; de même, sur les faces des 
S, viennent parfois se souder les 5, et 5, (fig. 1 D). 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 

2. Cette famille renferme à la fois des genres simples (Eup- 
sammia, Balanophyllia) ou coloniaux (Dendrophyllia, Coenop- 
sammia). 
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Ces dispositions ne paraissent pas compatibles 
avec les vues de Pourtales ; 

— si la disposition du plan de Pourtales pro- 
venait de la division des endoseptes, les deux 
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parties résultantes devraient se raccorder aa 
partie qui n’est pas encore divisée suivant un 
angle sensiblement identique. Ce cas est rare. On 
observe au contraire une simple anastomose de 


S 7 SES 
1S5$4 ASS S A S5°2 


me 


EG A 


: Disposition classique du plan de Pourtales au sommet des polypiérites de Balanophyllia ilalica. — B et C:schéma du dévelop- 


pement des septes (B : Eupsammidae, d’après POURTALES et BOURNE ; C : Balanophyllia regia d’après LACAZE-DUTHIERS); la 
disposition des mésentéries (me) et des muscles (mu) a été indiquée. — D : disposition de l’insertion septale (a : Eupsammia 


meneghini SISM. Sp. ; b : E. bossolensis ; c : E. conica). 


l’une des septes sur l’une des faces latérales de 
l’autre ; cette anastomose s'effectue grâce à des 
prolongements trabéculaires du septe mineur ; 
— l'étude histologique du squelette permet 
d'apporter quelques précisions : le septe, chez 


les Eupsammidae, est constitué de trois parties : 
une zone médiane (seple primitif) et deux zones 
périphériques résultant de l’épaississement du 
septe par croissance des fibrocristaux (fig. 2). Or 
dans les régions où les septes désignés par S, et 


l 
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S'; d’une part, S, et S, de l’autre, sont soudés, 
on constate une parfaite continuité de la zone 
médiane du septe S, et l'interruption de celle des 
S', et S4 Ces observations, comme les précé- 
dentes laissent supposer que le plan de Pour- 
tales n’est pas le résultat d’une division des exo- 
septes, mais celui, d’une simple anastomose des 
septes, ce que pensaient d’ailleurs Lacaze- 
Duthiers et récemment Durham [1947]. 


L'ONTOGÉNÈSE CcHez Balanophyllia italica 
Micu. (fig. 3). — Pour tenter d'apporter quelques 
lumières sur l’origine de l'insertion septale, nous 
avons étudié le développement du squelette de 
Balanophyllia 1talica (Helvétien de Touraine) 
par la méthode des sections sériées. Il faut tenir 
compte, toutefois, des phénomènes secondaires 
de croissance qui gênent parfois considérable- 
ment les observations. 

— Le 17 stade visible est constitué par un 
calice (1 mm de diamètre) possédant une mu- 
raille archéothécale et 12 septes compacts, libres 
ou anastomosés (les anastomoses ne présentent 
d’ailleurs aucune régularité et varient très rapi- 


F1G. 2. — Eupsammia praelonga Mic. sp. du Miocène 
de Tetti Varetti (env. de Turin). Section transv. X 30. 


a : septe primitif ; e : zone d’épaississement ; m : muraille. 


FiG. 3. — Développement des septes chez Balanophyllia italica Mic. sp. : sections transversales à différents stades. X 2,5. 


a:h=1mm;b:h—1,5mm;c:h=—2,8mm;d=— h—28m:e: h 57% mm;/:Hh—"710m, gih= 9 mm; 
h:h— 12,5 mm;i:h — 16 mm (h: distance entre l’apex et la section transversale supérieure). 


NN Ji Ji Ji J1h 


æ Le æx 1. 
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Q® S1 


(4 \i \ : 


F1G. 4. — Balanophyllia italica Mic sp. 


À : Stade de 12 septes ; section transversale à différents niveaux très rapprochés (la section a est la plus proche de l’apex) ; les 
septes numérotés 1-1 indiquent le futur axe de symétrie du polypiérite, — B : Développement des septes du 3° ordre (m : mu- 
raille poreuse), — C : Développement des S; (on notera l’irrégularité de l’anastomose des S, et des S;. — D : Développement 
des S, (nm : muraille poreuse). 
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dement à différents niveaux; fig. 4 A). 
synapticules sont absentes #. 

— La muraille primitive disparaît, remplacée 
par des trabécules dissociées et anastomosées en 
tous sens ; c’est à partir de cette nouvelle mu- 
raille poreuse que vont se développer les lames 
radiaires successives. 

Les septes du 3° ordre se forment de la manière 
suivante (fig. 4 B) : dans la partie périphérique du 
septe 52, les trabécules de la muraille s’écartent 
et tendent à s’allonger radiairement dans la 
cavité calicinale en repoussant le septe ; 2 pores 
naissent ainsi (fig. 4 B c) s’agrandissent (fig. 4 B /) 


Les 
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un nouveau septe 5, et 2 lames radiaires S, se 
forment (fig. 4 B g). Les éléments trabéculaires 
qui les constituent restent anastomosés au fur et 
à mesure de leur croissance d’une manière très 
souvent irrégulière (par exemple, les trabécules 
des $, se soudent alternativement aux 2 S;, 
fig. 4 C). L'ancien septe S;, formé au 1®7 stade, 
ne s'agrandit plus et sera progressivement rem- 
placé par le nouveau septe $, (fig. 4 B j) ; ce der- 
nier et les S, restent anastomosés par leurs extré- 
mités puis deviennent libres. 

— Les septes du 4€ et du 5€ ordre apparaissent 


de la même manière (fig. 4 D). Examinons avec 


F1G. 5. — Balanophyllia italica Mic. sp. Schéma de la formation des septes $,. 


a : zone axiale des septes (septe primitif) ; e : 


quelques détails le développement des $, ; leurs 
ébauches se constituent dans la partie périphé- 
rique des lames 5, sous forme de trabécules dis- 
sociées et anastomosées ; au fur et à mesure que 
ces dernières s’accroissent radiairement, on 
observe un épaississement des septes et la forma- 
tion des zones périphériques (fig. 5). On note 
alors le phénomène suivant : le septe primitif a 
le plus proche du septe S, reste en contiguité 
avec celui de l’ancien septe S; pour constituer 
la nouvelle lame S, (fig. 5 d-e) ; ainsi le septe S4 
a « annexé » l’ancien septe S, et constitué une 
lame unique. Ce processus a lieu également dans 
le développement des S; (et sans doute dans 


zone d’épaissisement des septes ; { : trabécules. 


celui des S,, bien que nous n’ayons pu l’observer 
directement). 

On notera la différence essentielle entre ces 
observations et celle de Lacaze-Duthiers d’une 
part, de Pourtales et de Bourne de l’autre. Tout 
se passe comme si, au début, le septe ne consti- 
tuait pas un élément bien défini, mais que pro- 
gressivement, par régulation dans la croissance 
des trabécules, on assistait à la formation de la 
disposition géométrique connue sous le nom de 


3. Pourtales et Lacaze-Duthiers, chez les formes actuelles, 
ont noté également que le 1°r stade comprenait 12 septes. 
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plan de Pourtales. Cette régulation est plus ou 
moins rapide ; elle n’est pas toujours achevée au 
stade adulte, ce qui explique toutes les ano- 
malies. 

Les observations précédentes n’ont porté que 
sur une seule espèce fossile ; on ne peut donc 


J.-P. CHEVALIER 


leur donner un caractère de généralité. À notre 
avis, l'étude de l’ontogénèse du squelette chez les 
Eupsammidae doit être reprise ; en outre, l’ob- 
servation des parties molles serait indispensable 
pour comprendre toutes les phases de la crois- 
sance. 
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Sur les différents stades de l’astogénèse 
de certains Bryozoaires cheilostomes 


par Ehrhard Voicr (Hambourg) ! 


Prancaes XXXI Er XXXII. 


Sommaire. 


L'ontogénèse zoariale montre, chez certaines formes, des apparences extérieures 


extrêmement variées, dont la connaissance est absolument nécessaire pour la définition et la 


reconnaissance des espèces ou des genres. 


Introduction. 


Chez les Bryozoaires on peut distinguer une 
ontogènèse individuelle de la zoécie elle-même 
d’une ontogénèse zoariale de la colonie entière. 
Sous langle paléontologique, l’ontogénèse zoa- 
riale est évidemment plus importante que celle 
de lindividu. Lang [1921] avait appelé « asto- 
génèse » le développement du zoarium, en em- 
pruntant cette désignation à la terminologie éta- 
blie par Ruedemann pour les Graptolithes. 
D’après Lang, l’astogénèse des Bryozoaires com- 
prend trois stades nommés « néanastiques », 
« éphébastiques » et « gérontastiques ». Il suffit 
d'indiquer que ces stades présentent souvent un 
aspect très différent, dont la connaissance, 
abstraction faite de leur valeur théorique, est 
assez importante pour la reconnaissance des 
espèces. 

La zoécie primaire du zoarium est l’ancestrula 
(— protæcium) dont la partie calcifiée est appe- 
lée par Lang l’ancestræcium. Chez les Bryo- 
zoaires fossiles, notre connaissance des ances- 
trules et du développement du zoarium ne sont 
pas encore très satisfaisantes. Nous citerons le 
travail classique de Cumings [1904] concernant 
quelques formes paléozoïques, celui de G. Iles 
[1953] pour une forme cribrimorphe du Crétacé 
et les recherches de Waters [1924-1925] pour les 
Bryozoaires cheilostomes actuels. La partie cen- 
trale d’une colonie encroûtante est toujours très 
fragile et habituellement l’ancestrula et les zoé- 
cies adjacentes sont mal conservées ou détruites. 
Chez les formes arborescentes ou multilamel- 


laires, lancestrula est toujours masquée par des 
générations de zoécies ultérieures. 

Il faut souligner que l'étude des ancestrules 
nous révèle souvent des faits très importants 
qui concernent la phylogénèse des espèces ou 
des genres. Généralement les ancestrules des 
Cheilostomes sont plus primitives que les zoécies 
voisines, et quelquefois leur cachet nous offre la 
possibilité d’élucider l’histoire de leur évolution. 
De tels traits primitifs sont, par exemple, la 
présence d’épines (spinae) autour de toute la 
zoécie manifestant un stade membranimorphe 
chez une espèce cribrimorphe ou chez une forme 
des Ascophora. Il est très significatif que le 
genre Retepora et ses alliés aient une ancestrule 
du stade de Membranipora. 

Il est donc incontestable qu’en réalité une 
espèce n’est pas vraiment connue si on ne Ccon- 
naît pas l’ancestrule. Il faudrait figurer, pour 
toutes les espèces, l’ancestrule, dont les carac- 
tères appartiennent à la diagnose complète de 
l'espèce. 

L’ontogénèse zoariale (— astogénèse) des 
Bryozoaires peut parcourir des stades très dif- 
férents qui correspondent aux termes néanas- 
tique, éphébastique et gérontastique de Lang. 
C’est surtout le stade gérontastique qui présente, 
chez certains Cheilostomata, une apparence extrê- 
mement différente des stades antérieurs. Les dif- 
férences zoariales, qui se mamifestent par un 


1. Note présentée à la séance di 14 décembre 1959. 
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encroûtement total de la première génération 
des zoécies par un tissu secondaire (soit de zoécies 
hétéromorphes, soit d’un lacis origellien), peuvent 
entraîner une telle altération de lhabitus de la 
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colonie que l’on est tenté de croire tout d’abord 
qu'il s’agit d'espèces ou même de genres absolu- 
ment différents. Regardons quelques exemples 
concrets que nous avons récemment étudiés. 


Étude de quelques exemples d’astogénèse. 


I. Lecythoglena ampullacea Marsson 1887. 
PI. XXXL, fig. 1 à 7. 


1887. Lecythoglena ampullacea Marsson [p. 91, pl. 9, 
free 

1930 7 ampullacea Marss. in Voigt [p. 499, pl: 27, 
fig. 9]. 


Le genre Lecythoglena fut établi par Marsson 
[1887] pour deux espèces de la craie (Maestrich- 
tien) de l’île de Rügen (Allemagne) : L. ampulla- 
cea et L. effigurata. Lang [1921, vol. III, p. 166] 
avait choisi comme génotype L. anpullacea, 
espèce aussi jolie que remarquable par ses tiges 
cylindro-quadrilatérales et amincies à la base. 
Par ses tiges acuminées à la partie inférieure et 
l'absence d’un élargissement basal, cette espèce 
se révèle comme un Bryozoaire articulé, dont la 
colonie était composée de nombreux segments 
très minces et très fragiles. 

D’après nos connaissances actuelles, c’est le pre- 
mier exemple de Bryozoaire cribrimorphe articulé. 
Ceci est un fait nouveau, à la suite duquel la dia- 
gnose doit être modifiée et complétée. 

Quand elles sont bien conservées les zoécies 
ont la forme d’un petit flacon (PI. XXXI, fig. 1-2) 
gonflé dans la partie proximale. La paroi zoéciale 
intraterminale est couverte d'environ 10 costules 
rayonnantes à partir du centre et liées par 4-5 
trabécules latérales. L’apertura ovale, est ter- 
minale et sans relief chez la plupart des échan- 
üllons. Quelques échantillons très bien conservés, 
provenant de la craie adhérante à un silex erra- 
tique de la région de Hambourg (Tornesch près 
de Elmshorn), sont munis d’une apophyse 
énorme de la lèvre inférieure de l’apertura, qui 
pourrait correspondre au mucro de certains 
genres des Ascophora. Le mucro sous forme de 
spatule est un caractère assez curieux, absolu- 
ment inconnu auparavant chez les Cribrimorphes. 

Il n’est pas sûr que toutes les zoécies aient eu 
cette apophyse, car les articles qui sont envelop- 
pés par le tissu superficiel ne la montrent pas, 
alors qu’elle aurait dû être conservée grâce au 
tissu protecteur. 

Le phénomène le plus remarquable cependant 
que nous observons chez ce genre est le stade 
gérontastique inconnu jusqu’à aujourd’hui et 


qui se manifeste par le bourgeonnement d’un 
tissu calcaire enveloppant les articles au fur et 
à mesure du développement du zoarium. Sous 
l'angle de l’astogénèse, il s’agit d’un problème 
très difficile dont la solution n’est pas encore 
trouvée. 

Les figures 4 à 6 de la Planche XXXT illustrent 
ces observations. Les figures 5 et 6 montrent un 
article âgé et muni sur toute sa longueur d’un 
bourgeonnement spongieux qui se compose de 
petites vésicules ou cellules ouvertes et qui se dis- 
posent d’une manière régulière autour de l’axe. 
Les zoécies sont cachées totalement sous cet 
encroûtement secondaire et personne ne pourrait 
se douter que ces fossiles représentent la même 
espèce que les échantillons illustrés par les figures 
1 à 3 de la Planche XXXI. 

Au premier coup d'œil, en analysant ce tissu 
spongieux, malgré son arrangement un peu irré- 
gulier, on peut constater de chaque côté une 
orientation symétrique dans les sens vertical et 
horizontal. La symétrie horizontale se présente 
tout d’abord sous la forme d’anneaux assez peu 
constants ou d’épaississements composés d’un 
lacis de trabécules ou de mailles polygonales ou 
arrondies. Ils sont séparés par des sillons peu 
constants. Un élément vertical, sous forme d’une 
crête médiane, très mince et très peu régulière, 
fait apparaître une faible symétrie axiale. 

L'étude détaillée a montré que deux épaississe- 
ments voisins forment toujours une unité et cor- 
respondent à une zoécie donnée. 

La partie supérieure (— distale), où est située 
l’apertura, est signalée par un tissu spongieux 
moins épais et montrant au milieu une excava- 
tion au fond de laquelle on observe, moins 
cachée par le tissu calcaire, une crête médiane 
irrégulière. Sous cet endroit se trouve l’apertura 
de la zoécie considérée. Souvent l’apertura est 
traversée par une trabécule verticale, chose 
très curieuse que l’on peut observer aussi chez 
le genre T'aenioporina Marsson. 

La partie proximale (inférieure) de la zoécie 
est située sous deux éléments vésiculeux et spon- 
gieux placés l’un à côté de l’autre. 

Il y a tous les stades de transition depuis les 
tiges jeunes, qui commencent sans aucune trace 
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de lacis trabéculaire superficiel, jusqu’au stade 
gérontastique qui montre les phénomènes décrits 
ci-dessous. La figure 4 de la Planche XXXI per- 
met d'étudier le progrès de cet encroûtement qui 
a son origine toujours à la base des tiges et qui 
enveloppe successivement le tronc entier. Les 
premiers bourgeons prennent naissance sur les 
bordures de la tige quadrilatérale, à côté de 
l’apertura. À ce stade, ils peuvent simuler les 
aviculaires accessoires dont la taille et l’arran- 
gement sont très voisins. Ce sont d’abord les 
espaces intermédiaires des zoécies sur la bordure 
de la tige qui sont remplacés par des petites vési- 
cules ou loges ouvertes. Au fur et à mesure de 
l'accroissement du tissu spongieux, les bordures 
se renforcent en crêtes émoussées. 

Le bourgeonnement du tissu superficiel dans 
les espaces intermédiaires s'accroît rapidement 
et donne naissance à de petites collines spon- 
gieuses qui recouvrent la partie proximale de la 
paroi de la zoécie. 

Enfin, le développement postérieur du tissu 
spongieux s'étend sur toute la zoécie et fait dis- 
paraître la partie distale et l’apertura sous un 
lacis de crêtes ou de trabécules qui sont les 
parois communes des petites loges ou vésicules 
déjà décrites. L’apertura est toujours barrée par 
une crête plus ou moins verticale. 

Il existe d’autres échantillons où l’arrange- 
ment des loges secondaires est plus confus. 
C’est notamment à la partie inférieure des tiges 
que l’on peut constater une disposition plus irré- 
gulière des zoécies, parce que l’ancestrula des 
internoeuds accuse une symétrie des séries zoé- 
ciales au début de l’astogénèse. 

Nous ne connaissons pas de formations ana- 
logues chez les Bryozoaires vivants et par consé- 
quent il est impossible de trouver une interpré- 
tation satisfaisante du phénomène et de sa fonc- 
tion biologique. On pourrait supposer que la 
couverture de tissu secondaire entraîne un ren- 
forcement de tiges très fragiles. Mais cette idée 
néglige le fait que le tissu spongieux fait mourir 
ou dégénérer tous les polypides de la tige en 
question, les aperturas étant barrées par le déve- 
loppement des crêtes ou des trabécules. Sans 
doute, l’encroûtement s’effectue après la dégé- 
nérescence des zoécies. Malheureusement il n’est 
pas possible de trouver le mode exact du bour- 
geonnement du lacis calcaire sur les zoécies enva- 
hies. Vraisemblablement il correspond, dans ses 
grandes lignes, au phénomène de calcification 
des vieilles zoécies que l’on peut observer sur 
les troncs basaux de beaucoup de Cheilostomes 
arborescents. 

D'autre part, il existe des Bryozoaires cheilos- 
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tomes du Crétacé supérieur qui présentent une 
apparence voisine. Le genre T'aenioporina Mars- 
son 1887 est caractérisé par un réseau de crêtes 
calcaires sur l'extérieur des zoécies. Ce sont, par 
exemple, Porina scoriacea Brynone 1930, P. te- 
nuimuralis BryDone 1930 et P. subvalligera 
Brynone 1930, qui appartiennent probable- 
ment au genre T'aenioporina et qui rappellent le 
stade gérontastique des Lecythoglena, quoique 
leur position taxonomique soit très différente et 
la nature du tissu pas du tout comparable à celle 
de Lecythoglena. 


IT. Rotiporina producta (v. Hacenow) 1840. 
BESOINS ee 7LEUO; 


1840. 
1846. 


Eschara producta v. Hacenow [p. 645]. 
E. producta v. Hacenow {p. 606, pl. 23 b, fig. 25]. 


1887. Acropora producta (v. Ha.) in Marsson [p. 83, 
ol, & te EI 

1930. Porina producta (v. H4c.) in Voigt [p. 526, pl. 33, 
fig. 14-15]. 

1959. Rotiporina producta (v. Hac.) in Voigt [p. 47]. 


J’ai rencontré un autre exemple du change- 
ment de l’extérieur du zoarium pendant l’asto- 
génèse chez une autre petite espèce du Maes- 
trichtien baltique connue depuis longtemps sous 
le nom de Eschara producta v. Hac. Il s’agit 
de petites colonies claviformes ou cylindriques 
d’une longueur de 2-3 mm, composées de plu- 
sieurs séries verticales de zoécies alternantes. 
On ne connaissait jusqu'à maintenant que des 
tiges éphébastiques (PL XXXII, fig. 7), abso- 
lument différentes de celles au stade néanas- 
tique (PL XXXII, fig. 9). 

Ces dernières se présentent sous la forme de 
massues très minces, acuminées dans leur partie 
proximale. A l’état vivant, elles étaient fixées sur 
le fond par une articulation chitineuse (fixation 
radicellée) ; ou peut-être s’agit-il de segments 
d’une colonie articulée. Les zoécies bombées 
possèdent un orifice tubuleux (péristomie), sous 
lequel on rencontre une deuxième ouverture 
plus petite, qui est l’ascopore. À côté de l’orifice 
sont situés deux petits avicellaires. 

La partie proximale est renflée et munie de 
ponctuations très irrégulières. Elle a l'apparence 
d’un trémocyste. 

Pendant ce stade, la colonie rappelle vivement 
un jeune segment du genre Margaretta GRAY 
1843 (— Tubucellaria »'Ors8. 1852 cf. Harmer 
[1957, p. 824]), et on ne peut pas trouver de dif- 
rences essentielles. Le genre Margaretta apparaît 
au Lutétien et on pourrait supposer qu’il dérive 
d’une souche commune avec notre espèce. 

Au cours du développement, la partie distale 

Bull. Soc. Géol. Fr: (7), L — 45 


700 


acquiert un cachet totalement différent. La 
surface des zoécies se couvre d’aviculaires arron- 
dis qui, dans la partie proximale, n'étaient que 
sporadiquement représentés. Ils remplacent les 
espaces situés entre les péristomies et les asco- 
pores et donnent un aspect si différent qu’on ne 
croirait pas, d’après un examen superficiel, qu'il 
s'agisse de la même espèce ou du même genre, 
si l’on n'avait l’occasion de suivre cette évolu- 
tion sur un même échantillon. 

Remarquons que ce mode d’encroûtement, par 
un tissu calcaire (— « encroûtement origellien » 
de Jullien) ou par une pullulation d’avicellaires, 
est très significatif parmi les Porinidae, surtout 
dans le genre Beisselina chez qui la forme origi- 
nelle des zoécies est masquée par des dépôts 
calcaires extérieurs. 

Il faut ajouter qu'il y a quelques doutes sur le 
fait de savoir si le nom générique de Rotiporina 
Brypone 1936 est correct. 

Brydone a établi son genre Rotiporina pour 
neuf espèces du Crétacé de l'Angleterre sans 
nommer de génotype. Mais il se réfère à Marsson 
(1887, pl. 8, fig. 5 b], qui figure une coupe trans- 
versale d’une Acropora producta v. Hac. qui, 
d’après lui, devait être caractéristique pour son 
genre Rotiporina ; en conséquence, Bassler [1953] 
a choisi cette espèce comme génotype. Cepen- 
dant, il est incontestable que toutes les espèces 
qui ont été décrites sous le nom de Rotiporina 
et l’espèce de von Hagenow ne sont pas congé- 
nériques ; cette dernière est radicellée ou arti- 
culée et ne montre qu’une affinité éloignée avec 
les espèces de Brydone. 


III, Xleidionella grandis Canu 
et Basszer 1917. 


PI. XX XI, fig. 8 et 9. 


1917. Kleidionella grandis Canu et Basszer [p. 72, pl. 6, 
fig. 9-10]. 

1920. K. grandis Canu et Basscer [p. 617, pl. 78, fig. 1- 
iU7A 


Le genre Xleidionella offre un exemple très 
instructif d’un dimorphisme des zoécies au cours 
de l’astogénèse, étudié tout d’abord par Canu et 
Bassler. Le zoarium de Xleidionella, pendant le 
stade éphébastique, est formé de colonies bila- 
mellaires sous la forme « Eschara » composée de 
deux lames de zoécies disposées très régulière- 
ment en quinconce (PI. XXXI, fig. 9). Les zoé- 
cies de ce stade étaient appelées par Canu et 
Bassler « oriented zoæcia » ; elles ont l’apparence 
des zoëécies de Beisselina. Au stade gérontas- 
tique, on assiste à un bourgeonnement des zoé- 
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cies, qui sont toutes différentes, irrégulières, 
urcéolées ou ovoïdes. Elles pullulent dans toutes 
les directions et ne sont jamais orientées ; à 
cause de cette accumulation elles étaient appe- 
lées par Canu et Bassler € cumulate zoœæcia ». 
On est frappé par l’analogie extraordinaire avec 
les zoëécies de la famille des Celleporidae Busx 
1852, et, en conséquence, les auteurs ont rangé 
le genre dans cette famille, bien que le stade 
bilamellaire ait l’aspect du genre Beisselina. 

Je dois à la complaisance du regretté M. Hib- 
bard (Buffalo, U.S. A.) des matériaux de Klei- 
dionella grandis de l’'Éocène de Floride. J’ai 
étudié et figuré cette espèce en vue des explica- 
tions suivantes. Notre figure 8 de la Planche 
XXXI montre la surface d’une fronde bilamel- 
laire sur laquelle s’observent des zoécies irrégu- 
lières et celléporiformes de la génération secon- 
daire, qui, dans les vieux zoaria, encroûtent le 
stade précédent. Ayant confirmé les observations 
de Canu et Bassler, il faut ajouter que les zoécies 
secondaires, après une coloration au bleu de 
méthylène, offrent toujours sur la frontale trois 
petits points, un médian suboral et deux autres 
qui le flanquent. 

Sur des échantillons non colorés, ces points ne 
sont pas visibles. Par conséquent 1l semble qu’il 
ne s'agisse pas de pores ouverts, et ils ne sont 
pas à confondre avec de petits avicellaires qui 
se trouvent en grande quantité sur les zoécies. 
Peut-être s’agit-1l de trémopores oblitérés. Pour 
la comparaison avec les espèces suivantes cette 
observation est importante. 


IV. Beisselina striata (Gorpruss) 1826. 
PI. XXXIL, fig. 1-6. 
1826. 


1826. 
1851. 


Eschara striata Gorpruss [p. 25, pl. 8, fig. 16]. 

Millepora compressa Gorpruss [p. 21, pl. 8, fig. 3]. 

Eschara striata Gorpr. in v. Hagenow [p. 68, pl. 
8, fe. 6 pd ie Mai: 

oo striata (Gorpr.) in Canu [p. 139, text- 
ig. 4]. 

Kleidionella striata (Gorpr.) in Voigt [p. 529, 
pl. 34, fig. 15 et pl. 37, fig. 2-3]. 


1913. 
1930. 


C’est une espèce connue depuis longtemps du 
Maestrichtien de Maestricht, chez laquelle j'avais 
décrit en 1930 un stade secondaire de l’astogénèse, 
ce qui m'avait conduit à l'opinion que cette 
espèce était une Xleidionella. Elle correspond, 
en effet, par ses principaux traits extérieurs, 
absolument à ce genre comme l'espèce dont il 
sera question plus loin, Beisselina celleporoides 
Vorcr. Toutes les deux forment, après un stade 
antérieur escharien, des couches secondaires de 
zoécies qui enveloppent entièrement, au cours de 
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l’astogénèse, les frondes bilamellaires et leur 
donnent le cachet du genre Cellepora ou des 
genres allés. 

Des matériaux nouveaux bien conservés m’ont 
permis d’étudier mieux qu’autrefois, les zoécies 
hétéromorphes secondaires. Après cette étude, 
je suis enclin aujourd’hui à croire que B. striata 
n'appartient pas au même genre que Xleidio- 
nella grandis, car elle possède au stade secon- 
daire un ascopore sous l’ouverture qui, cependant, 
n’est très souvent pas visible ou n’est pas conser- 
vé. L’existence chez Beisselina d’un ascopore 
au stade secondaire prouve clairement qu’elle 
ne peut pas être congénérique avec Kleidionella. 
Notre figure 1 de la Planche XXXII montre le 
stade bilamellaire avec des zoécies régulières et 
bien orientées en quinconce, séparées par des 
sillons qui les délimitent, et dans lesquels se 
trouvent de petits pores origelliens et des avi- 
cellaires. 

L’ascopore, découvert d’abord par Canu [1913], 
est situé à mi-chemin entre les deux apertures. 

Les zoécies secondaires elles-mêmes sont 
ovoïdes et bombées, d’abord élevées au-dessus 
du niveau de la colonie escharienne et, plus tard, 
formant des encroûtements assez peu réguliers, 
souvent cumuklformes, mélangés d’avicellaires 
d’une taille très différente. 

Les aperturas sont subovales, différentes de 
celles du stade antérieur, un peu plus larges que 
hautes et munies très rarement d’un petit asco- 
pore qui est situé au-dessous d’elles. L’existence 
d’un ascopore chez les zoécies secondaires, 
inconnue jusqu’à ce jour, est très importante, car 
elle met en évidence que l'espèce ne peut pas 
appartenir à la famille des Celleporidae, où 
n'existent pas d’ascopores. Elle démontre aussi 
que l'espèce n’est pas une Xleidionella. Il serait 
d’un grand intérêt de savoir si le développement 
des ovicelles est limité au stade bilamellaire avec 
ses zoécies orientées. D’après Canu [19137, Beisse- 
lina striata (Gorpr.) possède des ovicelles hyper- 
stomiales cachées par l’épaississement frontal 
des zoécies. 

Un point intéressant à noter est le fait que 


toutes les autres espèces de Beisselina — sauf 
B. celleporoides — ne présentent pas ce dimor- 
phisme. 


Il faudrait donc les séparer génériquement de 
Beisselina striata (Gorpr.), malgré leur affinité 
avec elle pendant les stades éphébastiques bila- 
mellaires. Néanmoins ce dimorphisme justifie 
une distinction. | 

Le choix, comme génotype, de Beisselina 
striata (Gorpr.) par Canu et Bassler n’était donc 
pas très convenable, parce que cette espèce est 
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la seule des espèces du genre connues autrefois 
qui ne soit pas une vraie Beisselina stricto sensu 
Canu, à cause de son dimorphisme zoécial. 

Canu n’avait connu que le stade «normal» 
éphébastique, et il n’est pas douteux qu’il aurait 
attribué B. striata à un genre nouveau s’il avait 
trouvé les zoécies secondaires. En tout cas, le 
nom de Beusselina doit être réservé à Beisselina 
striala (Gorpr.), c’est-à-dire aux formes di- 
morphes. La taxonomie des Beisselines sera 
réglée dans la thèse de G. Wiesemann, qui a 
commencé une monographie spéciale consacrée à 
ce genre. 

La figure 2 de la Planche XXXII montre le 
stade secondaire avec les zoécies non orientées 
celléporoïdes. Malheureusement elles sont presque 
toujours très mal conservées (PL XX XII, fig. 3-4) 

Les échantillons usés ont un aspect assez altéré 
où les zoécies secondaires, privées de leur frontale, 
se montrent comme des vésicules plus ou moins 
irrégulières. Ce stade déjà a été figuré par Gold- 
fuss [1826] sous le nom de Millepora compressa. 
Grâce à la complaisance de M. le Prof. R. Brink- 
mann, j'ai pu étudier le type de cette espèce qui 
se trouve au musée du Geologisch-Paläontolo- 
gisches Institut de Bonn (PI. XX XII, fig. 4-5). 

Il n’y a pas le moindre doute qu'il s’agit du 
stade secondaire de Beisselina striata. Vraisem- 
blablement l’Eschara savignyana v. Hac. 1851 
correspond aussi au stade secondaire. 

Les troncs basaux du zoarium sont toujours 
enveloppés par plusieurs couches secondaires 
(PI XXXITI, fig. 6). Elles prouvent que l’on ne 
peut pas considérer les zoécies secondaires comme 
un caractère sénile de la colonie. Chez les colo- 
nies multilamellaires, le nombre des zoécies 
secondaires est toujours plus grand que celui 
des zoécies primaires du stade éphébastique. 


V. Beisselina celleporoides (Vorer) 1930. 
PIAXECXT, fo 10-12; 


1930. Kleidionella celleporoides Vorer [p. 
fig. 4]. 


529, pl. 37, 


Comme l'espèce précédente, l’auteur avait 
classé en 1930 cette forme dans les Xleidionella 
pour les raisons déjà énoncées ci-dessus. Sans 
doute est-elle congénérique avec elle. Les maté- 
riaux que j'ai recueillis dans le Danien du Dane- 
mark auprès de Voldum (Jutland), sous la con- 
duite aimable de M. Jürgen Wind (Lystrup), 
sont mieux conservés que ceux de B. striata 
et ils donnent l’occasion d’éclaircir quelques 
détails non encore étudiés. 

La disposition générale des zoécies du stade 
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éphébastique (PL XXXI, fig. 10) est la même 
que chez Beisselina striata (Gorpr.). La généra- 
tion secondaire (PI. XXXI, fig. 11) des zoécies 
non orientées commence en petits groupes, mais 
il semble qu’elle n’atteint pas un pareil dévelop- 
pement que chez l'espèce précédente. Je n’ai pas 
observé d'échantillons qui montrent plus d’une 
ou de deux couches de zoécies, lesquelles sont 
toujours un peu plus grandes que celles de 
l'espèce précédente. L’ascopore est très souvent 
bien visible au-dessous de l’apertura ovale et 
ceci confirme que l'espèce, malgré un aspect 
voisin dû aux zoécies secondaires celléporoïdes, 
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n’est pas une Xleidionella comme je l’avais cru 
en 1930. 

Néanmoins, on est frappé par l’habitus si sem- 
blable des deux genres. En cherchant l'origine 
des zoécies secondaires, j J'ai trouvé qu elles n’ont 
pas de paroi basale, mais qu’elles prennent nais- 
sance à partir d’une zoécie sous-jacente anté- 
rieure du stade bilamellaire ; on peut, en effet, 
observer que la cavité de la zoécie secondaire et 
la péristomie de la zoécie sous-jacente commu- 
niquent. Peut-être faut-il considérer ce bour- 
geonnement comme une régénération totale du 


polypide. 


Conclusions. 


Les recherches sur les différents stades de l’on- 
togénèse parmi les Bryozoaires fossiles ont été 
trop négligées par rapport aux recherches nette- 
ment faunistiques ou stratigraphiques. Les inves- 
tigations de l’auteur ont montré qu’il existe des 
phénomènes presque inconnus. 

Évidemment, il faut distinguer les exemples Il 
et II, où Pere secondaire des zoécies est 
due à l’enveloppement par un lacis spongieux 
ou par un pullulement d’avicellaires, des exemples 
III à V où l’on peut constater un hiatus frap- 
pant entre une première génération de zoécies 
orientées ayant l’aspect d’une Beusselina normale 
et une deuxième génération de zoécies accu- 
mulées « célléporiformes » absolument différentes 
de celles du stade précédent. 

On pourrait citer comme une évolution com- 
parable, mais certainement non analogue, l’onto- 
génèse de certains grands Foraminifères, par 
exemple la loge primordiale des Orbitolites en 
spirale. On pouvait alors s’imaginer que la nais- 
sance des zoécies secondaires hétéromorphes 
chez Kleidionella ou Beisselina prépare un nou- 
veau type de zoécies sans transition avec le type 
précédent. Enfin on pourrait supposer que le 
stade primaire éphébastique serait supprimé un 
jour ou serait limité à l’ancestrule ou à quelques 
zoécies de la région ancestrulaire du zoarium. 

Malheureusement on ne connaît pas encore 


chez nos deux espèces l’ancestrula et le stade 
néanastique encroûtant qui précède toujours le 
stade escharien bilamellaire. Il est évident que 
les zoécies primordiales ne peuvent pas avoir 
l'habitus de celles qui, très calcifiées et plus 
épaissies, composent les frondes eschariennes. 
On pourrait soupçonner, que, peut-être, elles 
ressemblent plus au stade secondaire qu'au stade 
primaire bilamellaire, car les quelques espèces de 
Beisselina prennent naissance à partir de zoécies 
qui rappellent dans un certain sens des zoécies 
hétéromorphes du stade secondaire. Au cas où 
cette opinion serait correcte, s’impose la suppo- 
sition que le stade secondaire pourrait être pres- 
senti déjà pendant l’ontogénèse c’est-à-dire au 
stade de l’ancestrula. Sous toutes réserves, on 
pourrait peut-être considérer ce phénomène 
comme une protérogénèse au sens de Schinde- 
wolf. 

Il faut avouer qu’une telle idée est une hypo- 
thèse qui n’est pas du tout prouvée, car nous ne 
savons pas s’il y a, parmi les Bryozoaires, une 
telle évolution par bonds. Mais il nous paraît 
important d'envisager cette possibilité et de 
souligner l’intérêt de ces phénomènes. Abstrac- 
tion faite de toutes discussions purement théo- 
riques, nos résultats sont instructifs quant à la 
variabilité possible d’une même espèce au cours 
de l’astogénèse. 
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Prance XXXI. 


s D : éci ê dies. 
Fic. 4. — Lecythoglena ampullacea Marsson 1887. Fragment d'un segment montrant les zoécies très agran 
rc erratique (moraine). Tornesch près de Elmshorn (Holstein, Allemagne). Coll. Voigt, n° 3179, X 37. 


Fr. 2 — Id. Même échantillon, X 20. 


Fi. 3. — Id. Échantillon montrant l'extrémité inférieure du segment articulé. Les zoécies distales sont munies de 
grandes apophyses qui sortent de la lèvre inférieure de l’apertura. Même localité. Coll. Voigt, n° 3180, X 20. 


F1. 4. — Id. Segment plus âgé montrant, dans s 


a partie inférieure, le bourgeonnement du lacis spongieux. Maestrich- 


tien inférieur de l’île de Rügen (Allemagne). Coll. Voigt, n° 3181, X 20. 


Fire. 5. — Id. Fragment d’un segment 


au stade gérontastique. Les zoécies sont cachées sous le lacis spongieux. Maes- 


trichtien supérieur de Hemmoor (Land Hadeln, Basse-Saxe, Allemagne). Coll. Voigt, n° 3182, X 20. 


Fic. 6. — Id. Même échantillon vu de l’autre côté et éclairé d'un autre manière pour mieux montrer les sillons qui 


délimitent les zoécies, X 20. 


Fr. 7. — Id. Même échantillon, en coupe transversale, X 20. 


Frc. 


Frc. 


Frc. 


Fre. 


Free. 


Frc. 


Fr. 


Eric. 


Fire. 


Pres 


rc. 


F1c. 


F1c. 


E. VOIGT 


:. 8. — Kleidionella grandis Caxu et Basscer 1917. Surface d’un zoarium au stade bilamellaire montrant les zoécies 


primaires orientées. Éocène supérieur (Jackson), calcaire d’Ocala, Marianna (Floride, U. S. A.). Coll. Voigt, 
no 3186, X 20. 


9.— Jd. Début du stade gérontastique montrant les zoécies secondaires très irrégulières qui encroûtent les frondes 
bilamellaires. Même localité. Coll. Voigt, n° 3187, X 20. 

10. -— Beisselina celleporoides (Vorcr) 1930. Surface d’un zoarium au stade bilamellaire, montrant les zoécies pri- 
maires régulières en quinconce. Danien moyen de Voldum (Jutland, Danemark). Coll. Voigt, n° 3188, X 20. 

11. — Id. Bourgeonnement et encroûtement des zoécies secondaires au stade gérontastique. Même localité. Coll. 
Most m0 1894007 

12. — Id. Coupe transversale, montrant, à l’intérieur, le stade bilamellaire, qui est enveloppé par la couche des 


zoëcies secondaires. Même localité. Coll. Voigt, n° 3190, X 20. 


PLancxe XXXII. 


1. — Beisselina striata (Gornr). Surface d'un zoarium au stade bilamellaire, montrant les zoécies primaires. 
Maestrichtien supérieur, craie tuffacée, carrière Curfs près de Berg, vallée de la Geule, près de Maestricht (Pays- 
Bas). Coll. Voigt, n° 3191, x 20. 


2. — Id. Stade gérontastique, montrant les zoécies secondaires très irrégulières avec de grands avicellaires ovales. 
Quelques zoécies montrent l’ascopore suboral. Maestrichtien supérieur, craie tuffacée de la montagne St-Pierre 
près de Maestricht (Pays-Bas). Coll. Voigt, n° 3192, X 20. 


3. — Id. Surface usée d’un échantillon âgé au stade gérontastique. Les zoécies secondaires ont perdu leur frontale. 
Maestrichtien supérieur de la montagne St-Pierre, près de Maestricht (Pays-Bas). Coll. Voigt, n° 319%, X 20. 


h. — Id. Stade gérontastique usé. Type de Millepora compressa (Gozpruss) 1826. Coll. Geolog.-Palacontologisches 
Institut de l’Université de Bonn, X 20. 

5. — [d. Le même échantillon. Grand. nat. 

6. — Id. Coupe transversale d’une fronde âgée multilamellaire, montrant, au centre, le stade bilamellaire qui est 


entouré de couches nombreuses de zoécies secondaires. Maestrichtien supérieur, craie tuffacée, carrière Curfs 
près de Berg, vallée de la Geule, près de Maestricht. Coll. Voigt, n° 3193, X 12. 


7. — Rotiporina producta (v. Hacenow) 1840. Petit échantillon radicellé au stade néanastique, montrant l’asco- 
pore suboral et quelques avicellaires isolés. Maestrichtien supérieur de Hemmoor (Land Hadeln, Basse-Saxe, 
Allemagne). Coll. Voigt, n° 3183, x 20. 


8.— Id. Échantillon dont la partie distale est munie d’avicellaires qui cachent la vraie surface des zoécies. Même 
localité. Coll. Voigt, n° 3184, X 20. 
9.— Id. Échantillon au stade adulte, montrant le grand ascopore sous la péristomie et les espaces remplis d’avi- 


cellaires, qui cachent les limites des zoécies. Même localité. Coll. Voigt, n° 3185, X 37. 


Photos E. Vorcr; tirages W. HAnNEL. 


Observations sur l'ontogénèse de certains Brachiopodes fossiles 


par Gertruda Brernar (Varsovie) !. 


Sommaire. — Exemples concrets d’ontogénèse basés sur l’ordre d'apparition des différents 
éléments morphologiques internes et externes de la coquille, et sur le degré de leur dévelop- 
pement. Leurs valeurs hiérarchiques (famille, genre, espèce, sous-espèce) et leurs incidences 


phylogénétiques. 


Les études consacrées à l’ontogénèse des Bra- 
chiopodes fossiles ont une grande importance 
pour élucider leur relations phylogénétiques 
ainsi que pour établir leur classification natu- 
relle. Etant donné cependant la rareté relative 
des matériaux convenables à de telles études, 
peu nombreuses sont encore les formes dont 
l’ontogénèse soit bien connue. : 

Dans la présente note, nous allons donner les 
résultats généraux de nos observations sur le 
développement postembryonnaire de la coquille 
chez huit espèces de Brachiopodes articulés se 
répartissant entre les quatre sous-ordres et les 
genres suivants : Orthoidea (genre : Skenidium 
Hazz) ; Dalmanelloidea (Aulacella (ScaucerT et 
Cooper, Kayserella Hazr et CLarke, Phragmo- 
phora CooPer, Schizophoria KixG, Isorthis Koz- 
LOWSKi) ; T'erebratuloidea (Bornhardtina ScauLz) 
et Rhynchonelloidea (Peregrinella OenrerT). 

Dans l’ontogénèse de toutes ces formes, on a 
pu distinguer cinq stades de croissance, qui cor- 
respondent approximativement aux stades dis- 
tingués par Ch. Beecher [1891-1892]. 

Pour établir ces stades on a pris en considé- 
ration : l’ordre d’apparition des différents élé- 
ments morphologiques internes et externes de la 
coquille ainsi que le degré de leur développement. 

Les dimensions absolues de la coquille dans le 
cas des espèces appartenant à différentes fa- 
milles ne peuvent être prises en considération 
n'étant pas représentatives de chaque stade. Les 
dimensions des espèces étudiées par l’auteur sont 
comprises entre b et 120 mm pour la longueur. 
De cette façon, les différents stades ontogéné- 
tiques se trouvent être réalisés pour chaque 
forme à des tailles différentes et à des intervalles 
inégaux de temps. | 

Dans chaque espèce, on observe certains cas de 


déviation du processus normal de développe- 
ment qui se manifestent par un vieillissement 
précoce de certains individus. Ce phénomène 
peut résulter soit d’une accélération, soit d’un 
ralentissement de croissance de la coquille. 

Dans le cas d’une accélération, le développe- 
ment se poursuit normalement mais il est plus 
court. C’est surtout le stade éphébique (le 3€ stade 
ontogénétique de la coquille) qui subit un rac- 
courcissement. Lors d’un développement nor- 
mal, ce stade dure le plus longtemps, car c’est à 
cette période que s’accomplit l’accroissement le 
plus intense de la coquille et le développement 
de ses éléments morphologiques externes et 
internes ; vers la fin de ce stade est réalisée la 
maturité de l'individu. 

Le phénomène d’un développement accéléré 
peut être bien observé sur des formes dont l’or- 
nementation radiaire est très différenciée. Tel est 
le cas des genres /sorthis et Phragmophora. Chez 
ceux-ci, vers la fin du {€T stade postembryon- 
naire apparaissent 7 à 9 costules plus épaisses, 
à partir desquelles se séparent de chaque côté, 
alternativement ou à la fois, des costules nou: 
velles, sensiblement plus minces et surbaïissées. 
Ce processus commence vers la fin du stade 
néanique (22 stade après celui du protegulum) et 
se continue au stade éphébique. Par accélération 
de la croissance, les côtes secondaires bordant les 
côtes primaires, au nombre de 3 ou 4, appa- 
raissent sur une coquille n’ayant encore atteint 
que la moitié de la taille habituelle pour ce stade. 
À ce moment la coquille cesse de s’accroître en 
longueur et passe au stade sénile. 

Dans le cas d’un ralentissement de la crois- 
sance — lié en général à la suppression par- 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 
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tielle d’un stade donné — on observe certaines 
modifications surtout dans l’ornementation ra- 
diaire. Les études de l’auteur ont permis d’obser- 
ver des phénomènes d’arrêts complets ou passa- 
vers dans l'accroissement. Le degré de dévelop- 
pement de l’ornementation radiaire indique que 
les phénomènes dont il s’agit se sont produits le 
plus souvent lors du stade éphébique (le 32 stade 
postembryonal) peu avancé. 

L'arrêt complet de l'accroissement en longueur 
de la coquille s’observe le plus souvent sur des 
échantillons n'ayant atteint en moyenne que 
la moitié de la taille adulte normale (par exemple 
chez Aulacella et Phragmophora). Alors com- 
mence un intense épaississement de la coquille, 
caractéristique du stade sénile. En outre, l’orne- 
mentation du type fasciculaire reste peu diffé- 
renciée : au lieu de 4 ou 5 costules latérales on 
n’en observe que 1 ou 2. Certains éléments mor- 
phologiques, qui normalement n’atteignent leur 
plein développement que vers la fin du stade 
éphébique, restent incomplètement développés, 
telles par exemple les plaques deltidiales chez 
Phragmophora qui n'arrivent pas à s’unir (fig. 1). 


F1G. 1. — Phragmophora schnuri COoPERr, 
plaques deltidiales non unies, approx. X 10. 


Les cas d'arrêt passager de croissance ne sont 
pas fréquents. L'arrêt de l’accroissement en lon- 
gueur se traduit aussitôt par un accroissement 
en épaisseur. On observe alors, sur les deux 
valves, des épaississements périodiques séparés 
par des secteurs à accroissement normal. 

Dans le processus normal de développement 
postembryonnaire, les deux stades succédant à 
celui de protegulum sont les plus importants. Ce 
sont les stades népionique et néanique de Beecher 
[1891-1892] et la période de morphogénèse de 
Severtzoff [1931]. C’est à ces stades surtout que 
se développent les éléments morphologiques 
externes et internes. Au premier stade (népio- 
nique) postembryonnaire se manifestent des 
modifications dans la partie umbonale de la 
coquille et dans la région des areas. Des individus 
juvéniles appartenant à des genres différents d’un 
même sous-ordre se distinguent par des carac- 
tères tels que : le contour de la coquille, le degré 
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de développement des crochets, et le développe- 
ment de l’area de la valve ventrale. Des obser- 
vations analogues ont été faites par E. A. Iva- 
nova [1949] dans ses études sur les Brachiopodes 
du Carbonifère. 

Beecher et Clarke [1889], après avoir étudié 
plusieurs genres paléozoïques, sont arrivés à la 
conclusion qu’au stade népionique les formes 
appartenant à des groupes éloignés sont iden- 
tiques quant aux caractères signalés plus haut. 
Cette divergence d'opinion s’explique si on prend 
en considération le fait que les deux savants 
mentionnés ont étudié le développement onto- 
génétique surtout en observant les parties api- 
cales des spécimens plus ou moins adultes. 

L'observation de différents Brachiopodes arti- 
culés permet de constater qu’au premier stade 
postembryonnaire, les coquilles sont en général 
biconvexes, le foramen pédonculaire est ouvert, 
et, dans le cas des formes appartenant à une 
même famille, le contour de la coquille est simi- 
laire (par exemple transversalement allongé chez 
tous les Dalmanellacés). 

Des différences sensibles s’observent, par 
contre, dans la position du foramen pédoncu- 
laire, dans ses dimensions et sa forme ainsi que 
dans les relations mutuelles des crochets. À ce 
dernier caractère est liée la hauteur de l’area 
ventrale au stade adulte. Si l’area est particuliè- 
rement élevée (Skenidium, Phragmophora) le 
crochet ventral des individus juvéniles est moins 
développé que le crochet dorsal, atteignant à 
peine le niveau du bord cardinal et étant très 
écarté vers l’extérieur (fig. 2 A). Si l’area de la 
valve ventrale est peu élevée, comme c’est le 
cas de Aulacella et de Schizophoria, les deux 
crochets sont à peu près de la même hauteur, 
s’élevant au-dessus du bord cardinal (fig. 2 B). 

Les spécimens, au premier stade qui suit le 
stade du protegulum, diffèrent en général sensi- 
blement des individus adultes de la même espèce. 
Souvent les différences sont si accentuées que ne 
disposant pas de stades intermédiaires il serait 
impossible de les identifier spécifiquement. Les 
différences s’observent autant dans les caractères 
de morphologie interne (impressions muscu- 
laires, apophyse cardinale etc.), qu’externes 
(forme générale de la coquille, développement 
des crochets, ornementation). Chez Peregrinella 
par exemple, le contour des individus juvéniles 
est presque triangulaire et celui des adultes est 
arrondi (fig. 2 C). 

Il est à noter que chez différentes formes on 
peut observer une certaine similitude entre le 
stade le plus jeune et le stade gérontique en ce 
qui concerne la convexité des valves. 


; 40 
L ONTOGENEÈESE DE CERTAINS BRACHIOPODES FOSSILES 


Lors du développement ontogénétique, la con- 
vexité relative des deux valves subit souvent de 
profondes modifications. Comme exemple on 
peut citer le phénomène de « pseudoresupina- 
tion» {[Schuchert et Cooper, 1932] se manifestant 
par exemple chez Schizophoria au troisième stade 
postembryonnaire (éphébique). La valve ven- 
trale, convexe dans la partie umbonale, devient 
très concave vers l’avant. La valve dorsale est 
presque uniformément convexe sur toute sa 
longueur. Au stade gérontique la coquille devient 
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de nouveau biconvexe, avec cette différence 
cependant que la valve dorsale l’est un peu plus 
que la ventrale (fig. 2 D). 

Vers la fin du stade néanique, les coquilles ont 
en général les caractères des adultes, en particu- 
lier pour les formes dépourvues d’ornementation 
radiaire où à ornementation peu compliquée, 
consistant en côtes simples comme c’est le cas 
de Bornhardtina, Peregrinella, Skenidium. 

En se basant sur ses propres études, l’auteur 
a pu distinguer trois catégories de caractères 


F1G. 2. 


À : Phragmophora schnuri CooPER, deux échantillons vus de profil. a : individu juvénile, approx. X 40 ; b : adulte, gr. nat. 


B : Schizophoria striatula (ScHLOTHEIM), deux échantillons vus de profil : a : individu juvénile, approx. X 35; b : 


adulte, gr. nat. 


C : Peregrinella multicarinata (LM), deux échantillons vus du côté dorsal, X 3,3. a : individu juvénile ; b : adulte. 


D : Schizophoria striatula (SCHLoTH.), trois échantillons vus de profil. a : 
b : adolescent, gr. nat. ; c : 


particulièrement importants du point de vue 
taxonomique. Ce sont : 

1) Caractères stables, apparus aux stades ju- 
véniles et ne subissant ensuite aucune modifica- 
tion importante. Il se développent proportion- 
nellement à l’accroissement des dimensions de 
la coquille. Pour chaque forme il s’agit de 
caractères un peu différents. Pour les unes, c’est 
le contour de la coquille se traduisant par un 
rapport fixe entre la largeur et la longueur de 
la coquille, ou entre la longueur du bord cardi- 
nal et la largeur maximale de la coquille. 

Pour d’autres formes, c’est le caractère du 
bord cardinal ou le type de l’ornementation 


individu juvénile, approx. X 35; 


sénile, gr. nat. 


radiaire. Ces caractères stables peuvent avoir 
une valeur taxonomique pour de grandes unités 
systématiques telles que la famille. 

2) Caractères se manifestant aux stades juvé- 
niles (au stade I et au commencement du stade IT 
ontogénétique) et subissant des modifications 
plus ou moins sensibles au cours de la croissance. 
Ici, comme dans le cas des caractères stables, il 
peut s'agir de caractères différents suivant les 
groupes. À ces caractères appartiennent : la 
convexité relative des valves, le contour du bord 
frontal lié au développement du sinus et du 
bourrelet, l’ornementation radiaire, la conforma- 
tion de l’apophyse cardinale etc. Ces caractères 
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auraient une valeur taxonomique au niveau 
générique. 

3) Caractères apparaissant tardivement, c’est- 
à-dire au stade postembryonnaire III et qui 
peuvent être considérés comme des caractères 
d'adultes. Ils sont bien exprimés surtout au 
stade gérontique. A cette catégorie appartiennent 
les bourrelets septaux, les plaques fulcrales etc. 
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Ce sont des caractères avant tout spécifiques et 
subspécifiques. 

Il est certain que les observations concernant 
le développement ontogénétique de la coquille 
des Brachiopodes sont susceptibles de fournir des 
critères très importants, autant du point de vue 
taxonomique que pour une meilleure compré- 
hension de relations phylogénétiques. 
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L'utilité fonctionnelle et le mode de croissance des épines 
chez les Spiriferidae (Brachiopodes) 


par À. VANDERCAMMEN (Bruxelles) ge 


Sommaire. 


Etudes de morphogénèse sur la microsculpture du test au cours du dévelop- 


pement de l'individu et son importance dans la détermination spécifique. 


La microsculpture acquiert de plus en plus 
d'importance dans la systématique des Spirife- 
ridae et elle constitue pour le déterminateur un 
appoint pratique considérable. Il suffit souvent 
d'un fragment de test ou d’empreinte externe 
pour confirmer l’attribution du spécimen à l’es- 
pèce présumée. 

La détermination doit cependant se faire avec 
prudence car 1l est indispensable que le fragment 
examiné soit suffisamment bien conservé. J’ai 
constaté en effet que la microsculpture peut pré- 
senter sur le même individu des aspects s1 diffé- 
rents, dus à des degrés successifs de décortication 
du test, qu’un chercheur non averti serait tenté 
d’en faire autant d’espèces autonomes. Or, elle 
est rarement intacte et 1l est nécessaire de l’exa- 
miner en détail pour en retrouver les éléments 
et en reconstituer l’aspect primitif. 

Les microépines, qu’il ne faut pas confondre 
avec les longues épines de fixation des Chonetes 
et des Productus, sont largement représentées 
dans les Spiriferidae où elles constituent d’ail- 
leurs un des éléments principaux de la micro- 
sculpture. 

Elles sont minces et fragiles, quelquefois pro- 
portionnellement longues mais leurs restes sont 
rares. Elles sont généralement détruites au cours 
de la fossilisation mais lorsqu'elles ne le sont pas, 
elles sont enrobées dans la gangue sédimentaire 
et y restent plantées lors de l’extraction du fos- 
sile ; il n’en reste alors le plus fréquemment que 
les bases. 

Il ne faudrait cependant pas croire que tous 
les Spiriferidae soient spinifères, certains ne 
paraissent pas l’être, d’autres sont lisses et, pour 
quelques genres, le problème n’est pas encore 


résolu. * 
La microsculpture varie évidemment beau- 


coup suivant la forme, la taille et la disposition 
des microépines mais l’arrangement des éléments 
se réduit à quelques types dont voici les princi- 
paux : 

— dans Hysterolites et Paraspirifer, les bases 
d’épines sont disposées uniquement le long du 
bord marginal des lamelles concentriques de 
de croissance ; 

— dans Spinocyrtia, la disposition est sem- 
blable à celle des genres précédents mais le plat 
des lamelles concentriques en est également 
garni ; 

— dans Émanuella, le bord marginal est orné 
de grosses épines, puis, après un arrêt de crois- 
sance, on voit apparaître sur le plat de la lamelle 
suivante des files de bases d’abord minuscules 
puis plus larges pour atteindre graduellement 
leur taille normale au nouveau bord commissural ; 

— dans Gürichella, elles sont situées sur le 
sommet ou à l’extrémité de microcostules pseudo- 
radiaires partant du fond de l’espace intercostal 
et se dirigeant vers le sommet des côtes radiaires ; 
on y remarque, en plus des épines incontestable- 
ment creuses, d’autres plus petites qui paraissent 
massives, Je n’y ai Jamais vu Jusqu'à présent 
d'ouverture circulaire ; 

— enfin dans Ælytha et Phricodothyris, non 
seulement elles sont creuses et divisées par une 
lamelle médiane mais aussi extraordinairement 
branchues. 


Quelle est l’utilité fonctionnelle des micro- 
épines ? 

Si nous examinons des Brachiopodes récents, 
nous voyons que la commissure des valves est 
garnie de soies logées dans un repli du manteau. 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 
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Ces soies dépassent la commissure et constituent 
un filtre efficace contre toute intrusion de corps 
étrangers ou d'organismes nuisibles. Leur rôle 
paraît essentiellement sensoriel. Des organes 
aussi importants mais aussi fragiles ont fait 
l’objet de mesures de protection soit en les ren- 
dant rétractiles, soit en les abritant sous une 
couche testaire. Ce dernier mode de protection 
varie énormément suivant les genres et les 
espèces. Dans le cas le plus simple, la lamelle 
concentrique de croissance seule couvre les soies. 
Dans les espèces fossiles, l'appareil se complique 
en entourant la soie d’une gaine calcaire qui, 
prolongée extérieurement, devient une épine. Ce 
tube lui-même peut se diviser en deux par une 
cloison interne (ce qui implique une bifidité de 
la soie) et se hérisser d’épines latérales secon- 
daires. Les épines creuses sont donc des organes 
protecteurs des soies commissurales. Quant aux 
épines massives ou considérées comme telles 
dans Gürichella, je ne vois pas encore d’explica- 
tion plausible et on peut se demander si malgré 
tout elles n'étaient pas tubulaires à l’origine. 

Le mode de croissance des épines paraît assez 
simple et on peut en imaginer le processus : le 
repli commissural du manteau sécrète une for- 
mation tubulaire autour du prolongement palléal 
qui constitue une sole. 

La lamelle recouvre et protège l'appareil au 
fur et à mesure de son allongement mais la crois- 
sance du tube est plus rapide et il finit par la 
dépasser. D’un autre côté, l’obliquité de son 
implantation fait en sorte qu’une partie seule- 
ment de sa longueur est enrobée dans la lamelle 
tandis que l’autre est libre et se dresse en épine. 

L’ensemble reste fonctionnel pendant tout le 
temps nécessaire à l'édification de la lamelle 
concentrique. 

Après l’arrêt de croissance qui limite cette der- 
nière en largeur, le processus recommence. À ce 
moment, le tube perd sa fonctionnabilité, son 
ouverture se colmate car déjà sous lui un autre 
tube est formé et garni d’une autre soie. Si 
l’épine se brise, elle laisse à son point d'attache 
une trace ovale surmontée d une pointe qui, quel- 
quefois, se prolonge jusqu’à la rangée marginale 
précédente. 

La pointe, qui peut être constituée par un creux 
si l’épine est ronde ou par une saillie si elle est 
carénée, est le résultat de l’enrobage oblique du 
tube dans le test, et sa longueur dépend précisé- 
ment de son obliquité. 

Ce phénomène est fréquemment observable et 
apparaît principalement lorsqu'on a la chance de 
se trouver en présence de degrés successifs de 
décortication. En partant d’épines libres, on 
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passe aux bases, puis au stade « pointe » et enfin 
aux « lamelles » ou mieux aux anciens tubes 
séparés les uns des autres par de fines couches 
testaires (voir A. Vandercammen [1958, Tingella, 


pl. IT). 


© 1 << 

Aka ue / 
F1G. 1. — Schéma explicatif des multiples aspects 

d’une microsculpture épineuse observables sur un seul individu. 


A gauche, les épines creuses ; au centre, les bases ou traces d’é- 
pines brisées surmontées de la « pointe » due à l’enrobage du 
tube dans l’épaisseur du test ; à droite, microsculpture au stade 
limite de décortication, les bases ont disparu et les « lamelles » 
représentent les restes des tubes initiaux. 


Dans Gürichella, les tubes sont pseudoradiaires 
et restent externes, c’est-à-dire qu'ils ne sont pas 
repris par le test et, de plus, ils ont des ouver- 
tures successives qui se prolongent par des 
épines sensiblement plus grosses accolées les 
unes aux autres, formant un véritable chevelu 
(voir À. Vandercammen |1957, Gürichella, pl. I]). 

Dans Emanuella, les bases sont rangées par 
ordre de taille et si nombreuses que la coquille 
disparaissait littéralement sous une toison aussi 
dense, si toutefois les épines ne tombaient pas 
trop rapidement. 

Dans Ælytha et Phricodothyris, le processus de 
croissance paraît être le même, mais ici le tube 
est divisé en deux par une cloison médiane, ce 
qui implique la présence de deux soies ou d’une 
soie bifide. Les épines se compliquent de barbes 
latérales destinées, semble-t-il, à une protection 
plus efficace (voir J. Hall et J. M. Clarke [1894, 
pl. 25]°et T'N/°George 1952/1521) 

Les quelques genres que nous venons d’exa- 
miner appartiennent aux Spiriferidae imperforés, 
où seule la rangée commissurale paraît être fonc- 
tionnelle et cette fonctionnabilité paraît se 
perdre au fur et à mesure du développement de 
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la lamelle concentrique. On peut se demander 
si dans les Brachiopodes pseudoperforés on ne 
pourrait pas expliquer l'absence d’épines et la 
structure particulière de leur test par une période 
fonctionnelle des soies plus longue et par leur 
protection dans des tubes internes. En d’autres 
termes, le tube communiquerait plus longtemps 
avec le manteau et, de ce fait, laisserait une trace 
caractéristique dans le test après son colmatage. 

S1 ceci est exact, on peut supposer que dans les 
Spiriferidae perforés et par extension dans tous 
les Perforata, les soies, simples ou divisées en 
brosses, rétractiles et logées dans des tubes 
coniques adéquats comme c’est le cas dans les 
Térébratules récentes, restent encore plus long- 
temps en fonction, peut-être durant toute la vie. 

Cependant, d’après l'examen de Brachiopodes 
récents dragués et qui sont souvent partielle- 
ment encroûtés d’Algues, de Bryozoaires et 
d’autres restes organiques sans oublier les pédon- 
cules des jeunes, il semble que les soies perdent 
vraisemblablement leur utilité là où les pores 
n’ont plus de contact avec l'extérieur. 

V. Havlicek [1959, p. 228] a montré que les 
Eospirifer n’ont pas d’épines. Or ceux-ci sont 
couverts de fines costules radiaires qui pour- 
raient être des tubes protecteurs externes dont la 
croissance est continue et dont on semble retrou- 
ver des exemples beaucoup plus tard au Carbo- 
nifère, notamment dans la microsculpture des 
Choristites. Quant aux espèces qui ne portent ni 
épines, mi costules radiaires ou pseudoradiaires 


comme c’est le cas pour les Tenticuloides, on 
peut admettre que les soies étaient protégées 
directement par la lamelle concentrique. Celle-ci 
se relève d’ailleurs pour faire place à la suivante 
et son bord commissural est toujours plus ou 
moins déchiqueté, ce qui semble confirmer son 
rôle protecteur. 

Enfin, en ce qui concerne les Martiniinae ré- 
putées lisses, le problème n’est pas résolu, car 
l'aspect extérieur paraît perforé alors que, dans 
les coupes que m'a soumises K. W.S. Campbell 
d’Armidale, les « perforations » ne sont en réalité 
que tout à fait superficielles et que, de ce fait, 
la présence initiale d’épines est admissible. Il en 
est de même pour le genre Crurithyris dont la 
microsculpture rappelle celle des Martiniinae. 

Il est prématuré de considérer l’absence 
d’épines comme un caractère archaïque alors que 
déjà au Silurien on voit apparaître des Spirife- 
ridae perforés (Cyrtina). 


En conclusion nous pouvons admettre que : 

1) les microépines sont des tubes protecteurs 
des soies palléales, 

2) la fonctionnabilité des soies se limite à la 
rangée commissurale chez les imperforés, à plu- 
sieurs rangées dans les pseudoperforés et reste 
constante chez les perforés, 

3) les bases cloisonnées portaient deux soies 
ou une soie bifide, 

4) les Spiriferidae spinifères étaient recouverts 
d’un chevelu d’épines. 
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Remarques sur la charnière des £rycinacea et des Cyamiacea 


par André Cnavan (Seyssel)!. 


Sommaire. — Une revision complète de ces superfamilles voisines de Pélécypodes ne permet 
pas de confirmer les hypothèses émises quant à leur origine et leur supposée dégénérescence, 
mais met en évidence les vastes possibilités d’arrangement du type de charnière lucinoïde, 
depuis son expression népionique jusqu’à son accommodation à l’intrusion de la dent 1. 

Ces divers arrangements, manilestés dans un ordre tout différent de celui postulé par les 
théories de Douvillé, sont stables au sein des familles qu’ils affectent et renforcent les divisions 
reconnues par Dall et Cossmann. Les Erycinacea et Cyamiacea ne sont donc plus un groupement 
quelconque de formes déconcertantes, mais deux superfamilles d'Hétérodontes assez anciennes 
et ordonnables, malgré leur grande diversification. 


Les deux superfamilles de Pélécypodes dont il 
s’agit sont certainement les plus mal connues de 
tout l’ensemble des Hétérodontes. Extrèmement 
diversifiées dans les mers actuelles, où elles 
semblent à leur apogée, mais numériquement 
peu nombreuses dans les faunes locales, difficiles 
à étudier fossiles parce que fragiles, ces coquilles 
ont toujours rebuté les classificateurs. Dall [1899] 
puis Cossmann [Cossmann et Peyrot, 1912] en 
ont à peu près seuls donné un aperçu d'ensemble, 
qui se révèle forcément aujourd’hui incomplet. 
Cependant, nombre d'auteurs ont souvent, sous 
l'influence d'idées préconçues, défini ces Hété- 
rodontes, pour eux décourageants, comme « poly- 
phylétiques » et surtout, « dégénérés ». On n’a 
pas manqué d’assigner une date au début de 
cette différenciation par dégénérescence : la fin 
du Crétacé. 

Or, dans l’étude de la faune de Cordebugle 
[Chavan, 1952}, j'ai eu l’occasion de décrire une 
Cyamiacea séquanienne, ne présentant aucun 
caractère qu’on puisse qualifier d’aberrant ou 
d’ancestral ; ce qui, déjà, ramène l’origine des 
Cyamiacea bien loin dans le Mésozoïque. D’autre 
part, J'ai souligné [1952] simple constatation bi- 
bliographique perdue de vue, l’existence très pro- 
bable d’EÉrycinacea dès le Crétacé inférieur. 

L’habitat (herbiers), la taille réduite et la 


minceur de la plupart de telles coquilles expli- 
quent assez la difficulté d’en trouver, sinon for- 
tuitement, des représentants mésozoïques à char- 
nière étudiable. L’exceptionnel gisement de Cor- 
debugle ne recule pas seulement beaucoup leur 
origine, 1l fait aussi tomber en conséquence les 
liaisons supposées avec des Lucinacea sénoniennes 
et c’est aux types jJurassiques et liasiques de 
Lucines qu’il faudrait désormais faire appel pour 
chercher une liaison avec la première Cyamiacea 
connue. 

La revision complète des Ærycinacea et Cya- 
miacea, entreprise depuis dix ans sur un nom- 
breux matériel pour le « Treatise on invertebrate 
paleontology » me permet à présent de répondre 
à cette double question : peut-on encore relier, 
à quelque époque, ces superfamulles aux Luci- 
nacea (ou tous autres) et doit-on y voir l’expres- 
sion quelconque d’une dégénérescence ? 

Il n’est pas ici possible d'étudier un à un les 
très nombreux genres revisés pour le Traité et 
de discuter en détail les affinités de chacun. La 
classification qui les unit, partie du cadre tracé 
par Dall puis Cossmann, confirme les grandes 
subdivisions de ces auteurs en ce sens qu’elle 
conserve les familles reconnues et en accentue 
même l’individualité. Un rapide examen peut 
permettre d’en dégager la véritable signification. 


|. Erycinacea 


1. Erycinidae. Cette famille, probable au Cré- 
tacé inférieur, certaine à partir du Sénonien, 
doit comporter au moins quatorze genres, {ous à 
charnière bien développée, lucinoïde. Rien n’au- 


torise à y voir des Lucinacea modifiées par enfon- 
cement du ligament, lequel d’ailleurs est aussi 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 
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interne chez diverses {Lucinacea parfaitement 
typiques. On peut seulement distinguer deux 
tendances, l’une (fig. 1 A) à lamelles allongées, 
cardinales assez fortes : Erycina, Hemilepton, 
Scacchia, Goodalliopsis, ete., l'autre (fig. 1 B) à 
lamelles rapprochées des cardinales réduites 
Lasaea, Pythina, Myllita, ete, Cette dernière 
tend actuellement à s'étendre, mais est connue 
dès l’Eocène comme l’autre. Certaines observa- 
tions analogues peuvent être faites d’ailleurs sur 
des Lucinacea et n’ont jamais été interprétées 
comme l'expression d’une dégénérescence. À 
toutes époques et, semble-t-1l, chez tous les Hété- 
rodontes, les cardinales peuvent être réduites 
par lextension des latérales antérieures dont 
elles procèdent et c’est l’altération de cet ensemble 
qui manifesterait un réel déclin. 


2. Kelliidae. Famille qui diffère essentielle- 
ment de la précédente par l’arrangement cardinal 
paracyrénoïde. J’ai ainsi qualifié [1953] pour ne 
pas préjuger des affinités réelles, une charnière 
lucinoïde où la lamelle A I tend à s’épaissir et se 
relever à l’extrémité en une dent 1 : processus 
analogue à celui du développement cyrénoïde. 
Mais, chez les paracyrénoïdes, la dent 1 n’atteint 
pas sa différenciation complète ; elle dérange 
l’arrangement lucinoïde sans s’y intégrer. La dis- 
position irrégulière des branches de 2 (2 a, 2 b) 
séparées par cette intrusion de 1, traduit bien 
ici l’imperfection de l’arrangement. Il se mani- 
feste déjà sur des Lucinacea, à diverses époques, 
et sur des groupes (Mactromyidae, Cyrenoididae) 
que rien ne paraît rattacher; aucune progressi- 
vité avec le temps n’est appréciable. Chez les 
Kelliidae, dès l'Éocène jusqu’à nos jours, la 
charnière demeure paracyrénoïde, et l'abondance 
des formes rend spécieux tout renvoi à des «(inter- 
médiaires à découvrir » pour établir un quel- 
conque avancement du « passage » au type vrai- 
ment cyrénoïde. 

Les quatorze genres que comprennent aussi 
les Kelliidae sont largement diffusés en effet et 
leurs représentants actuels, souvent plus grands 
que ceux des Erycinidae, pullulent au moins dans 
l’océan Indien. En gros, 1l y a des formes courtes, 
inéquilatérales et renflées (fig. 1 C), des formes 
trigones aplaties (fig. 1 D) et quelques renflées 
transverses (fig. 1 E), toutes sur le même type de 
charnière, caractérisé par une grosse dent droite 
triédrique issue de la lamelle inférieure (donc, 
AI-1) et venant buter sur 3, oblitérant l’une ou 
l’autre moitié de cette dent. Dès le Paléocène 
Bornia, dès l'Éocène Kellia, Pseudopythina n’ont 
rien : 1) qui les rattache davantage aux Eryci- 
nidae ; 2) qui en fasse des cyrénoïdes plus incom- 


713 


plets, que leurs représentants néogènes. Ceux-ci 
présentent invariablement le caractère distinctif 
de la famille : des lamelles antérieures réduites, 
très rapprochées des cardinales, les dents 1 et 2 
(2 a, 2 b) venant plus ou moins perturber la dis- 
position lucinoïde aux dépens de 3 a, 3 b, 4 b, 
mais sans s’y adapter tout à fait. Le tout sur un 
plateau cardinal rétréci, échancré, au niveau de 
la fossette ligamentaire. Les types récents n’ac- 
centuent pas cette disposition : l’un d’eux, Scin- 
tillula, marque de plus une tendance à l’arrange- 
ment cyclodonte, mais toujours avec une pro- 
fonde échancrure du résilium. 


3. Leptonidae. Cette troisième famille ne com- 
porte actuellement que six genres, elle est para- 
cyrénoïde mais moins que la précédente en ce 
sens qu'elle comprend des lamelles antérieures 
allongées, à extrémité redressée : AI-1, AII-2 ; 
(1 prolongeant 3 b ; 2 non divisée) (fig. 1 F) : c’est 
un type paracyrénoïde ébauché. Les Leptonidae 
se différencient encore par le dédoublement 
marqué de limpression palléale, irrégulière. Il 
semble s’agir de la plus ancienne des trois familles 
avec Lepton, probable dès l’Infracrétacé, les 
autres genres n’apparaissant pas avant le Ter- 
tiaire. L’un d’eux, Solecardia, évoque assez les 
Galeommatidae (voir plus loin), le reste est très 
homogène. 

On pourrait donc imaginer que les Leptonidae 
sont précisément les ancêtres à donner aux deux 
familles étudiées ci-avant. Mais ils sont paracy- 
rénoïdes, suffisamment pour devoir faire prove- 
nir les Erycinidae d’un retour au type lucinoïde 
franc qu’absolument rien ne rend plausible. Par 
surcroît, le type paracyrénoïde ébauché des 
Leptonidae ne semble pas s’accentuer au cours du 
Tertiaire et le passage aux Kelliidae depuis 
Lepton avant l’Eocène reste pure hypothèse. 


4. Montacutidae. Avec cette famille, nous ap- 
prochons des charnières plus spécialement dites 
« dégénérées ». Les Montacutidae, très étendues, 
avec 24 genres, débutent à l’Éocène par des 
formes chez qui les cardinales sont déjà absentes 
alors que les lamelles latérales — une en général 
de chaque côté — ont un bon développement. 
On peut, dès lors, distinguer en gros un groupe 
typique avec Montacuta (fig. 1 G), Devonia, d’un 
groupe à courtes lamelles dentiformes avec Telli- 
mya (fig. 1 H), Pythinella, Laubriereia, Lasaeo- 
naera, Rochefortula. Mais sur d’autres formes, 
comme Kelliopsis (fig. 1 1), Orobitella, Decipula, 
d'apparition peut-être plus récente, les lamelles 
antérieures se replient à leur extrémité, produi- 
sant une dent qui n’en est pas vraiment une, 


F1G. 1. — Charnières d'Erycinacea. 


: Erycina, type lucinoïde normal, — B : Lasaea, type lucinoïde normal, ici dents cardinales peu développées, lamelles rappro- 


chées. — C : Kellia, lype paracyrénoïde, grosse cardinale gauche bipartite, forte dent 1, autres non développées, lamelles 
latérales postérieures seulement. — D : Bornia, type paracyrénoïde, cardinales minces, lamelles latérales postérieures très 
rapprochées. —E : Scintillula, type paracyrénoïde tendance à une disposition cyclodonte, — F : Lepton, ébauche du type para- 
cyrénoïde, dents cardinales lucinoïdes avec 1 S’ajoutant, en prolongement de 3 b, lamelles présentes de part et d’autre. — 
G : Montacuta, type lucinoïde incomplet, seulement les lamelles latérales, — F1 : Tellimya, type lucinoïde incomplet, avec lamelles 
courtes, simulant plus ou moins des dents. — I : Kelliopsis, type lucinoïde incomplet, lamelles réduites à leur terminaison 
repliée, saillante, — J : Lactemiles, type paracyrénoïde complexe, improprement qualifié de dégénéré, la dent 1 vient buter contre 
la soudure des deux moitiés de 3, les lamelles prolongent plus ou moins régulièrement les cardinales, en disposition pratique- 


ment cyclodonte. — K : Lutetia, type paracyrénoïde népionique, dents lamellaires et minces, les inférieures encore rattachées 
à leur lamelle originelle, 
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car non détachée. Ce processus, très net sur 
Kona, Malvinasia pour les deux lamelles, la 
droite et la gauche, ou sur Mysella pour une 
seule, diffère essentiellement de celui observé 
sur les Kelliidae et Leptonidae en ce qu'il y a 
reploiement de haut en bas de la lamelle exté- 
rieure. Il semble donc bien s’agir d'ATII-3 sur la 
valve droite et non plus d’AI-1 qui se replierait 
de même, mais en une situation telle que la 
soudure Al-1, limitée par le bord inférieur du 
plateau, laisserait en fait une dent pointant vers 
le haut. 

Il ne s’agit donc pas ici d’un type paracyré- 
noïde, et les Montacutidae paraissent des luci- 
noïdes du mode ancien, sinon népionique, avec 
seulement les dents 2 et 3 rattachées encore à 
leurs lamelles, la position interne et l’extension 
du ligament empêchant d’autres développements. 

On ne peut ainsi parler de formes dégénérées 
issues de quelconques Lucinacea ; les Montacu- 
hdae devraient être, au contraire, si une phylo- 
génèse suit le processus du développement de la 
charnière, à l’origine des ÆErycinacea plus diffé- 
renciés étudiés jusqu'ici : or il se trouve que deux 
au moins des trois familles précitées sont Jus- 
qu'ici plus anciennes que les Montacutidae. 


5. Galeommatidae. Dans une étude antérieure 
[Chavan, 1953], j'ai montré que la charnière, 
«réduite » — apparemment — « à de vagues pro- 
tubérances » des Galeommatidae, est en fait, vue 
à un grossissement et sous un éclairage conve- 
bables, aussi complexe que d’autres, et que l’al- 
lure désordonnée des protubérances dentaires — 
qui ne semblaient pas justifier des notations de 
Bernard — s'explique tout simplement par la 
constatation qu'il s’agit d’une disposition cyclo- 
donte. Le type cyclodonte, je l’ai souligné par 
ailleurs [1959], n’est pas spécial aux Cardiacea, 
mais certains Lucinacea comme les Mactromyidae 
et Fimbriidae peuvent le présenter très accentué. 
I1 semble répercuter le rassemblement des cardi- 
nales sous le crochet du fait de son excessif 
gonflement ; 1l paraît inversement pouvoir aussi, 
pour le cas des Galeommatidae, adapter la char- 
nière à l’aplatissement total. 

L'étude attentive de la charnière de Lacte- 
miles (fig. 1 J) permet d'identifier 1 comme la 
base d’un T dont les branches latérales sont 3 a 
et 3 b. Il s’agit donc à nouveau d’un arrangement 
paracyrénoïde, de plus cyclodonte, exactement 
comme pour les Mactromyidae chez les Lucinacea. 

J’ai noté seize genres au moins de Galeomma- 
tidae, dont les plus connus sont (Galeomma, 
Ephippodonta, Lactemiles, Scintilla, Spaniorinus, 
Barclaya, Vasconiella. Quelques-uns sont fossiles : 
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Passya (douteuse) à l'Éocène, Spaniorinus dans 
le Miocène; presque tous ne sont connus que 
récents. On ne peut guère discuter sur Passya, 
et l’ensemble gravitant autour de Scintilla (Lac- 
temiles, Ambuscintilla, Scintillona) et surtout 
Spaniorinus rappelle surtout le Leptonidé Sole- 
cardia. 

S'agit-il de Leptonidae modifiés ? Une réponse 
semble hasardée, car si Spaniorinus évoque Sole- 
cardia au point d'en avoir été originellement 
décrit comme sous-genre, cette ressemblance 
affecte surtout l’allure d’ensemble, mais les 
dents gauches et les impressions musculaires 
sont tout autres, la dent droite déborde le plateau 
cardinal vers le bas, enfin, jusqu'ici, c’est Spanio- 
rinus des deux le plus ancien (Burdigalien au 
lieu de Pliocène). 


6. Kellyellidae. Cette dernière famille avec 
cinq genres groupe de petites coquilles à char- 
nière où la dent 1 ne se sépare pas toujours dis- 
tinctement, non plus que 2, de leur lamelle ori- 
ginelle, arrangement donc encore paracyrénoïde, 
mais les cardinales étant plus ou moins lamel- 
laires et parallèlement disposées, l’allure est d’une 
charnière népionique. Le higament, moins central 
que Jusqu'ici, peut rester marginal. L’allure est 
celle d’une microscopique Isocarde (fig. 1 K). 

Il s’agit visiblement d’un ensemble particulier, 
connu dès l'Eocène avec Kelliella, Allopagus, 
Lutetia et Alveinus un peu tardif. Cet ensemble 
ne peut être rapproché des Montacutidae, car 
c’est bien ici la lamelle inférieure qui forme la 
dent AlI-1 antérieure droite, ce de même que sur 
les Kelliidae, Leptonidae. Galeommatidae, mais 
sans liaison plus marquée avec l’une ou l’autre. 


En résumé, il y a six familles distinctes d’Æry- 
cinacea, individualisées chacune par un type de 
charnière : lucinoïde france, paracyrénoïde, paracy- 
rénoïde ébauché, lucinoïde ancien, paracyrénoïde 
cyclodonte, paracyrénoïde népionique. Rappe- 
lons que, de même, les six familles de Lucinacea 
peuvent être distinguées par : une charnière luei- 
noïde franche (Lucinidae), à cardinale gauche 
bilobée (Ungulinidae), à pseudocardinale (Thya- 
siridae), paracyrénoïde cyclodonte (WMactromyt- 
dae), lucinoïde cyclodonte (Fimbriidae), paracy- 
rénoïde (Cyrenoididae). 

Trois de ces arrangements : lucinoïde franc, 
paracyrénoïde et paracyrénoïde cyclodonte se 
retrouvent d’une superfamille à l’autre, mais sur 
des familles dont rien ne justifie pour autant la 
liaison. Il serait invraisemblable, par exemple, 
de considérer les Galeommatidae comme des 
Mactromyidae dégénérés ou simplement modi- 
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fiés, les aflinités des Mactromyidae étant avec les 
Fimbriidae , lucinoïdes cyclodontes, et celles des 
Galeommatidae avec les Leptonidae, paracyré- 
noïdes ébauchés. 

C'est dire que toutes ces modifications du 
type lucinoïde, constantes chacune au cours des 
temps dans la ou les familles intéressées, ne se 
prêtent absolument pas à d’imaginatifs schémas 
de filiations. Les premiers apparus ne sont pas 
toujours les plus simples, ni les plus compliqués, 
et la plasticité de l’arrangement lucinoïde offre 
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pourtant plus de possibilités chez les Lucinacea, 
Érycinacea, que chez les Astartacea dont, à la 
suite d'H. Douvillé, on a eru pouvoir faire pro- 
venir les cyrénoïdes francs. Comment, dès lors, 
et sur un matériel très abondant ?, n’observe-t-on 
pas au moins quelques passages de Lucinacea à 
Erycinacea et d’Erycinacea entre elles, alors 
qu'on croit en voir partout des Astarlacea aux 
Cyprinacea, puis Veneracea ? ? 

L'étude de la superfamille voisine, les Cya- 
miacea, étendra la généralité de ces remarques. 


II. Cyamiacea 


Il a paru commode d’unir, par l’artifice d’un 
tiret, cette superfamille à la précédente pour 
traduire la difficulté de l’en distinguer. Cepen- 
dant Thiele les maintient séparées en raison de 
différences anatomiques et la charnière présente 
avec celles des Erycinacea quelques différences 
importantes. 

Le plateau cardinal reste ici élargi, le ligament 
restreint lorsqu'il est interne. Les éléments 
extrêmes de la charnière peuvent done se mani- 
fester, sous la forme de AIV et même AV, par- 
fois, inversement d’une AO en dessous de AT. La 
dent 1 qui procède de cette dernière prend vrai- 
ment mieux place dans la charnière, aboutissant 
en certains cas, à un arrangement presque parfai- 
tement cyrénoïde. 


1. Cyamudae. C’est la plus cyrénoïde des trois 
familles, mais non la plus ancienne. Elle com- 
prend sept genres, remarquables par le dévelop- 
pement des lamelles latérales qui peuvent être 
assez nombreuses pour s’étager en une disposi- 
tion quasi-taxodonte (Perrierina, Legrandina). 
Entre elles, et en avant d’un ligament interne ne 
rétrécissant pas le plateau, se détache 1, que 2 
entoure de ses branches (2 a, 2 b) comme sur les 
cyrénoïdes classiques. Toutefois, les éléments luci- 
noïdes de la charnière (3 b et surtout 3 a, 4 b) ne 
s'adaptent pas totalement à cette intrusion de 1, 
3a se soudant à cette dent (Cyamiomactra) 
(fig. 2 A), 3 b se réduisant ou s’étirant, 4 b de 
même (Ptychocardia). Enfin (Lutetina), 1 peut ne 
pas atteindre le crochet, mais 2 former encore 
deux branches autour de son ébauche, évocation 
des Kellidae, sans le rétrécissement du plateau 
cardinal, le ligament de Lutetina, restreint dans 
une petite cavité sous le crochet, n’affectant 
ainsi pas le contour du bord. 

Tous ces genres sont, sauf Dicranodesma (Mio- 
cène nord-américain), antarctiques et n’ont pas 
été trouvés jusqu'ici antérieurement au Miocène. 


2. Sportellidae. Très important groupement 
par son ancienneté (Vokesella au Séquanien) et 
sa fréquence dans les faunes (Sportella, Aniso- 
donta, Hindsiella, Basterotia, Turtonia) au moins 
localement. Il s’agit de coquilles de taille presque 
normale, à ligament en grande partie marginal 
et, à l'inverse des autres familles examinées jus- 
qu'ici, dents cardinales proéminentes et lamelles 
latérales peu développées (chez les Kelliidae, les 
lamelles antérieures seules manquaient) ; qua- 
torze genres. Vokesella est encore isolée au Juras- 
sique, Sportella, Hindsiella, Cerullia, Angusti- 
cardo, Anisodonta, Fulcrella apparaissent dès le 
Paléocène. Le caractère remarquable de la fa- 
mille, acquis dès Vokesella, est la disposition de 
la dent 1, largement triédrique (ainsi que 2 a), 
suffisamment pour réduire — à l’extrême sur 
Sportella (fig. 2B) — la place occupée par 3 b. 
Là, le ligament étant externe et le plateau car- 
dinal élargi, d’où 4 b présente, 3 b peut s’allonger 
quand même, mais étroitement en une crête peu 
saillante qui se soude à la face postérieure de 1 
au point de n’en avoir généralement pas été dis- 
ünguée, et qui rejoint AIII-3 à en dessus, par 
un pont très mince. 2 a s’allongeant devant 1, 
2 b se réduit, en haut, à un minuscule appendice 
inséré entre 1 et 3 b au-dessus de leur soudure 
complète. 

Sur d’autres genres, 3 b et 2 b se développent 
mieux, souvent (Basterotia) grâce à un dépasse- 
ment des dents au-delà du bord inférieur du 
plateau, donnant une allure de Corbule. Dans 
tous les cas, c’est une disposition paracyrénoïde 
qui, chez les genres (Hitia, Lasaeina) où les 
branches de 2 se développent bien l’une et 


2. Comprenant des types jusqu'alors non figurés ou à char- 
nières mal connues, la plupart exotiques et difficiles à obtenir 
— d’où dix ans nécessaires pour baser de sûres conclusions. 

3. Ayant également et longuement revisé l’ensemble des As- 


lartacea je n’y ai, pour ma part trouvé aucun passage net à 
des Cyprinacea. 
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l’autre, rejoint la disposition cyrénoïde des Cya- 
mudae, mais sans développement concomitant 
des latérales. 


3. Neoleptonidae. Cette dernière famille groupe 
huit ou neuf genres (Arculus douteux) très petits 
mais, à la différence des Kellyellidae, pourvus 
d’un large plateau cardinal presque condyliforme, 
sur lequel cependant les cardinales ne se déve- 
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loppent que très peu : le ligament est interne, 
occupant beaucoup de place. De part et d’autre 
s’allongent des lamelles superposées, à termi- 
naison infléchie ou repliée (fig. 2 C). C’est ainsi 
un arrangement lucinoïde népionique, car ATIT 
seule semble se couder, AI butant parfois (Epi- 
lepton) contre la base de la dent ainsi ébauchée 
ou (Puyseguria) contre la concavité du coude 
qui la forme. 


F1G. 2. — Charnières de Cyamiacea. 


A : Cyamiomactra, type presque entièrement cyrénoïde, bien qu'ici 1 ne soit pas entièrement détachée, lamelles extrêmes supé- 
rieures présentes. — B : Sportella, type paracyrénoïde, 1 (grosse), vient s’accoler à 3 b, 2 repousse 4 b, lamelles obsolètes. — 
C : Pachykellia, large plateau cardinal avec seulement lamelles repliées en superposition. 


Ces Neoleptonidae sont récents (Pliocène- 
Actuel), or, si le passage du type lucinoïde au 
cyrénoïde traduisait une étape d'évolution, on 
aurait dans le temps : Neoleptonidae, Sportellidae, 
Cyamidae alors que les Sportellidae, déjà très para- 
cyrénoïdes, sont d’origine au moins Jurassique. 

Si le retour, au contraire, du type cyrénoïde — 
ou du moins, paracyrénoïde — au lucinoïde tra- 
duisait une dégénérescence, 1l faudrait au moins 
quelques autres caractères concomitants. On 
connaît, chez les Lucinacea et Carditacea en par- 
ticulier, des formes qu’on peut vraiment qualifier 
de dégénérées ; la plupart sont marquées par le 
gigantisme (le nanisme est lui, bien plus souvent 
lié à l'habitat et 1l s’agit justement ici le plus 


souvent de faunes d’herbiers). En ce qui concerne 
la charnière, c’est comme je l’ai noté plus haut 
l’estompement de l’ensemble dents-lamelles anté- 
rieures qui compte ; encore qu’on connaisse des 
Lucinidae tout à fait édentules, régulièrement et 
normalement représentées depuis laube du Ter- 
tiaire par des formes plus ou moins développées 
suivant le milieu où elles vivent. Il est aisé de 
qualifier un organisme de dégénéré, plus malaisé 
de prouver pourquoi. 

Peut-on sérieusement, du reste, ainsi qualifier 
des types de charnière à lamelles primitives où 
les cardinales ne sont pas € atrophiées » ou « dis- 
parues » pour cette raison qu’elles n’ont pas eu 


à se développer ? 


Conclusions. 


Les deux superfamilles étudiées semblent assez 
distinctes pour qu’on s’en tienne à la séparation 
admise par l'anatomie et la morphologie de la 
coquille. 


Les familles qu’elles comprennent attestent 
l'existence de l’une comme l’autre à des périodes 
où l’étude des charnières est une occasion rare. 
Il semble ainsi plus sage de ne pas préjuger d’une 
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origine qui risque de demeurer toujours improu- 
vable. En particulier, la liaison avec les Lucina- 
cea, pourtant plausible, n’est pas confirmée par 
les faits 4 

Ces familles ne passent pas l’une à l’autre et les 
plus anciennes ne sont pas toujours moins diffé- 
renciées que de plus récentes ; deux de ces der- 
nières se trouvent même, assez paradoxalement, 
très archaïques 5. 

Le type ride n’est Jamais, peut-on dire, 
acquis pleinement ou alors, paradoxalement 
encore © 1l s'accompagne de lamelles pratique- 
ment taxodontes qui contrastent avec lui. 

Cette revision, comme les précédentes que J'ai 
eu la possibilité d'effectuer : Astartacea, Cardi- 
tacea, Lucinacea $ atteste donc l'impossibilité de 
vérifier sur un matériel très abondant les filia- 
tions qu’on peut imaginer aisément d’après une 
vingtaine d'exemples. Le résultat n’est pas pour 
autant négatif. Il témoigne de la solidité des 
cadres de classification tracés par des auteurs 
tels que Dall, ce malgré le nombre et la diversité 
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des nouveaux types dont il a fallu tenir compte. 
Il démontre une fois de plus l’ancienneté de 
formes qu’on s'était obstiné à faire dériver 
d’autres aux approches du Tertiaire. Presque 
toutes les superfamilles d’Hétérodontes sont 
maintenant connues typiques bien avant cette 
époque, sinon souvent au Paléozoïque. Enfin, et 
comme toujours, une classification d’observa- 
tion révèle la présence d’un ordre dans la nature 
qui s’embarrasse peu des « progressions » artifi- 
ciellement imposées et permet la distinction des 
espèces ou des genres sans le secours de dia- 
grammes éliminant des « intermédiaires » ordi- 
nairement mal identifiés. 


4. J'espère pouvoir compléter mes études sur les Lucinacea, 
par une reprise de leurs formes antétertiaires encore mal connues. 
Jusqu'ici, je n’en ai pas vue qui se rapproche des Cyamiacea 
ou Erycinacea. 

5. 11 n’y a paradoxe que si l’on tient pour établies certaines 
idées préconçues bien connues. 

6. Travaux divers depuis 1936 et contribution en cours de 
parution à «Treatise on invertebrate paleontology. » 
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Remarques sur l'ontogénie du ligament 
et de la charnière de quelques espèces de Lamellibranches 
(Woetidae et Carditidae) 


par Suzanne FRENEIX (Paris) !. 


Prancres XXXIII Er XX XIV. 


Sommaire. — Des observations sur des spécimens à divers stades de croissance de Striarca 
(Africarca) nigertensis (Newron), sous-espèce tambacoundensis Goropiskr et FreNEIx (Luté- 
tien supérieur du Sénégal), mettent en évidence le développement de l’aréa ligamentaire, striée 
verticalement, à partir d’une fossette primitive postérieure. La variabilité de l’aréa ligamen- 
taire chez les espèces amène à une révision de la classification générique des Striarcinae. Noetia 
(Protonoetia) nigeriensis (Newron) (Lutétien supérieur du Sénégal et de Nigeria) présente une 
rainure ligamentaire primitive et un développement secondaire de l’aréa ligamentaire à 
éléments verticaux, des stades de croissance correspondant à la népioconque et à la méso- 
conque de Wrigley. Conclusions phylogénétiques sur les Noetinae. L’ontogenèse de Glans (Cyclo- 
glans) schencki GoroDiskt et FRENEIX montre un stade népioconque à charnière complète. 
La forme, l'orientation des dents permettent de définir un nouveau sous-genre de Glans : 


Cycloglans. 


Introduction. 


Les espèces de Lamellibranches sur lesquelles 
ont été effectuées des observations d’ontogénie 
font partie d’un matériel appartenant au Service 


de géologie et de prospection minière de l’A. O.F. 
recueilli par À. Gorodiski dans le sondage de Tam- 
bacounda (Sénégal) ?. 


I. Noetidae. 


1. GénéraLzitTÉs. — Classification. La famille 
des Moetidae se différencie des autres familles 
d’Arcacea, à charnière prionodonte, par la pré- 
sence d’une aréa ligamentaire striée verticale- 
ment, le ligament des Arcacea autres que les 
Noetidae étant du type à chevrons. 

D’après les travaux de F. S. Mac Neil [1937], 
les Noectidae se répartissent en trois sous-familles 
définies suivant la localisation du ligament sur 
l’aréa cardinale associée à d’autres caractères 


tels que ceux de la dentition, de l’orientation des. 


crochets, de l’ornementation. 

— Les Striarcinae sont orthogyres ou proso- 
gyres, à ligament amphidète superficiel, à orne- 
mentation simple. Elles comprennent de nom- 
breux genres ou sous-genres de Sériarca CoNRAD 
1862. 


— Les Trinacriinae sont généralement opis- 


thogyres, plus ou moins rostrées postérieure- 
ment, à ligament amphidète situé dans une 
dépression trigone profonde restreinte à une 
petite partie de l’aire cardinale antérieure aux 
crochets. Elles comprennent les genres T'rinacria 
Maver 1868 et Linter Srepnenson 1937, lisses, 
Pachecoa Harris 1919 et son sous-genre Sten- 
ziella Mac Neiz 1959 ainsi que MNanohalus 
Srenzez et Twinnine 1957, ornés radialement 
mais dépourvus d’ornementation secondaire. 

— Les Noetinae sont opisthogyres (les pre- 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 

2. Je remercie M. A. Gorodiski d’avoir bien voulu me confier 
l'étude de son matériel et autoriser la publication de cette note. 
Que M. J. P. Lehman, directeur du laboratoire de Paléontologie 
du Muséum national d'Histoire naturelle de Paris ainsi que M. 
J. Sornay, sous-directeur, trouvent ici l'expression de ma gra- 
titude pour m'avoir accordé leur appui. 
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miers membres, toutefois, selon Mac Neil, se- 
raient ortho- ou prosogyres), à ligament superfi- 
ciel complètement antérieur ou postérieur, à 
ornementations primaire et secondaire. 


Origine de la famille. Au stade actuel des con- 
naissances, les premiers représentants des Noeti- 
dae seraient les Striarcinae découverts dans le 
Cénomanien du Texas, attribués au genre Bre- 
piarca Conran 1872 (génotype : Trigonarca saf- 
fordi Gas), et dans le Cénomanien de Palestine. 
En effet, Striarca gelini (SHALEM) et son descen- 
dant Striarca postgelini CHAvan sont à rattacher 
à Breviarca. C’est un genre largement répandu, 
géographiquement, au Crétacé supérieur : Amé- 
rique du Nord, Pérou, Japon, Palestine. Les 
paléontologistes L. W. Stephenson, À. H. Olsson, 
A. Amano admettent une séparation d'ordre 
générique entre les espèces crétacées et les Striar- 
cinae tertiaires et actuelles qui s’en différencient 
notamment par leur plateau cardinal beaucoup 
moins arqué, par leur ornementation plus forte. 
Ces dernières, de grande diversité, ont donné lieu 
à de nombreuses subdivisions plus ou moins 
voisines de Striarca, telles que Galactella Coss- 
MANN et PEvroT 1913, Fossularca Cossmanx 
1887, Arcopsis KoenEen 1885, connus dès l’Eo- 
cène, Spinearca, Gabinarca, Verilarca, Estellacar, 
Didimacar | Iredale, 1939] créés pour des espèces 
actuelles de la Grande Barrière d'Australie. Pour 
H. S. Schenck et P. W. Reinhart [1938], T. Habe 
[1953/, ces subdivisions ont la valeur de sous- 
genres de Striarca. 

L'apparition des Trinacrunae, un peu plus 
récente que celle des Striarcinae, s’est faite au 
Crétacé supérieur avec le genre Linter STEPHEN- 
son 1937 (génotype Linter acerta Srepx., 
Navarro Group, Texas). Linter serait dérivé des 
Striarcinae par une opisthogyrie plus forte des 
crochets, le développement d’une forte carène 
partant du crochet, la restriction de la zone 
ligamentaire à éléments verticaux à une petite 
partie de l’aréa cardinale antérieure aux crochets. 
Trinacria Mayer 1868 (génotype : Trigonocoelia 
crassa DrsHAYEes, Eocène du bassin de Paris) se 
développe dès le Crétacé supérieur à partir de 
Linter. Ses crochets deviennent plus opistho- 
gyres et plus proches de la ligne cardinale, de 
sorte qu'ils arrêtent l’extension du ligament, 
puis ils acquièrent un caractère orthogyre 
secondaire, ainsi que l’a montré F. S. Mac Neil 
[1937]. Pachecoa Harris 1919 (génotype Trina- 
cria cainet Harris — Halonanus pulcher (GAB8), 
Claiborne Group, Éocène moyen du Texas) et 
son sous-genre Stenzelia Mac Nerz 1954 (— Tri- 
nacriella Mac Nerr 1937, génotype Pectunculus 
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perplanus Coxrap, Claiborne Group, Alabama) 
sont des genres tendant vers les Noetinae. Ils en 
sont éloignés par leurs ornementation à une seule 
série de côtes et par le développement de leur 
aire ligamentaire striée secondairement à partir 
d’une rainure ligamentaire antérieure initiale. 
Les Noetinae comporteraient, d’après Mac Neil, 
des éléments verticaux se développant directe- 
ment sous le crochet. 

Mis à part certains genres comme Scapularca 
Cossmann 1913, Noetiopsis, Arginopsis, Arginella 
[Mac Neil, 1937] dont l'appartenance aux Noeti- 
nae est contestée | Reinhart, 1953], l’ancêtre de 
Noetia s. s. serait Protonoetia Mac Neir 1937 
dont le génotype est Protonoetia nigeriensis 
(Newron) du Lutétien supérieur de Nigeria. 

Une faune bien conservée, découverte dans le 
Lutétien du Sénégal lors d’un sondage dans la 
région de Tambacounda, nous a permis de faire 
quelques observations concernant le développe- 
ment de l’aréa ligamentaire et de la charnière de 
Striarcinae et de Noetinae, et d'apporter quelques 
modifications quant à la classification générique 
des espèces éocènes d'Afrique. 


2. OBsErvATIONS sur Siriarca (Africarca) 
nigertensis (NEWTON) sous-espèce tambacoun- 
densis Goropisxt et FRENEIx mss. ?. Le sondage 
de Tambacounda (TA-2) a fourni de nombreux 
représentants de taille croissante de « Glycimeris 
nigeriensis NEwToON » ayant une forme et une 
ornementation un peu différentes de celles que 
présentent les spécimens typiques de Nigeria 
[Newton, 1922, p. 72, pl. 8, fig. 8-10 ; Africarca 
nigeriensis (NewTon) in F. E. Eames, 1957, 
p09, pl8 Mie ts 

L'espèce, lors d’une révision récente de F. E. 
Eames des Mollusques éocènes de Nigeria, a été 
attribuée au genre Africarca Eames [1957, p. 33] 
classé parmi les Glycymeridae. Les caractères de 
l’aréa ligamentaire sont ceux des Striarcinae. 

Nous avons pu suivre quelques stades de déve- 
loppement des représentants du Sénégal : 

. Stade À (PI. XXXIII, fig. 1 et texte-fig. 1 A). 
Echantillon examiné : une valve droite. Sondage 
T'A-2 (344-347 m). Dimension : d. a. p. 4 — 1,1 mm. 

Les crochets sont très légèrement prosogyres. 
Sous le crochet se trouve une petite fossette liga- 
mentaire triangulaire, légèrement inéquilatérale, 
un peu allongée du côté postérieur. Elle est située 
sur l’aréa cardinale postérieure dans un plan un 
peu en retrait par rapport au plan cardinal anté- 


3. Nouvelle sous-espèce décrite dans un mémoire en cours 
de préparation. 
4. d. a. p. : diamètre antéro-postérieur, 
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rieur. Ce dernier comprend une aréa cardinale 
triangulaire lisse et, au-dessous, la série anté- 
rieure des dents de la charnière. La série posté- 
rieure compte (ainsi que la série antérieure), à 
ce stade, quatre dents situées sous l’aréa cardinale 
postérieure en arrière de la fossette ligamentaire. 
Il y à une discontinuité très nette entre ces deux 
séries. 

Sur le premier tiers umbonal, la coquille ne 
porte que des lignes ou de fins cordons concen- 
triques d’accroissement. Ces premiers stades de 
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croissance sont ceux de la prodissoconque. Les 
deux tiers suivants présentent de fines costules 
radiales largement espacées, recoupées par les 
stries d’accroissement. Ce sont les premiers 
stades de développement de la dissoconque. 
. Stade B (PL XXXIIL fig. 2 et texte-fig. 1 B). 
Échantillon examiné : une valve gauche. Sondage 
T A-2 (297 m). Dimensions : d. a. p. = 2,3 mm; 
due 1 From 

L’aréa ligamentaire s'étend au-dessous de la 
série postérieure dentaire et ne dépasse pas le 
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F1G. 1. — Ontogénie du ligament et de la charnière de Striarca (Africarca) nigeriensis (NEWTON) 
sous-esp. tambacoundensis GoRODpIsK1 et FRENEIX, Lutétien supérieur du Sénégal. 


RENE UC AO) BTE, SACS 0)EICE 


L1 : fossette ligamentaire prunitive ; L: aréa ligamentaire striée verticalement ; a : 


VAS 1CCS 0) DE LACS D) EN NC 0 EEE EN 425) 


aréa cardinale antérieure ; 


1 : ligne de suture des parties antérieure et postérieure du plateau cardinal. 


crochet antérieurement. Les dents apparaissent 
à l'extrémité antérieure de la série postérieure qui 
comporte maintenant cinq dents, et à l’extrémité 
postérieure de la série antérieure. Les deux séries 
se trouvent sensiblement sur un même plan. 

À ce stade, la prodissoconque ornée concentri- 
quement occupe le quart umbonal de la valve. 
_ Stade C [PI XXXIII, fig. 3 et texte-fig. 1 C). 
Échantillon examiné : une valve gauche. Son- 
dage T A-2 (266-268 m). Dimensions : d. a. p. — 
nn deu V1 0 mm. 

Le plateau cardinal postérieur est complète- 
ment soudé et en continuité avec le plateau car- 
dinal antérieur. On peut observer la trace de la 
ligne de suture passant au-dessous, puis en 


avant de l’aréa ligamentaire. Cette dernière, 
triangulaire, s’étend assez loin en arrière et, en 
avant, jusqu’au niveau de ia dernière dent appa- 
rue dans la série antérieure. Les striations verti- 
cales de l’aréa ligamentaire ne sont visibles 
qu'avec un éclairement latéral. Sa croissance 
s'effectue donc aux deux extrémités distales. La 
série postérieure dentaire comprend sept dents, 
la série antérieure six. On peut remarquer égale- 
ment la présence de deux fines arêtes limitant 
postérieurement les empreintes musculaires (ca- 


ractère souvent utilisé dans la classification 
générique). 
5. d. u. v. — diamètre umbono-ventral. 
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Stade D (PI. XXXIII, fig. 4 et texte-fig. 1 D). 
fchantillon examiné : une valve gauche. Son- 
dage T A-2 (262-263 m). Dimensions : d. a. p. — 
2m: du: v.—= 21m, 

L’aréa ligamentaire est un peu plus élevée. 

Son extrémité antérieure ne dépasse pas la ligne 
de suture, toujours visible, du plateau cardinal 
antérieur. L’aréa ligamentaire est donc, depuis 
son origine, entièrement « postérieure ». Les nou- 
velles dents de la série antérieure se forment au- 
dessous de cette ligne de suture, donc à l’extré- 
mité du plateau cardinal antérieur, tandis que les 
dents de la série postérieure apparaissent en 
arrière d’une petite bande lisse terminant le pla- 
teau cardinal postérieur. 
_ Stade E (PI XXXIITI, fig. 5 et texte-fig. 1 E). 
Echantillon examiné : une valve gauche. Son- 
dage T A-2 (443-469 m). Dimensions : d. a. p. — 
4,2 "mm; d.u. v. — 3,3 mm. 

La ligne de suture des régions postérieures et 
antérieures du plateau cardinal est à peine visible; 
elle est discernable en arrière de la dernière dent 
de la série antérieure. Les deux séries ont douze 
dents chacune. L’aréa ligamentaire striée verti- 
calement s’étend jusqu’au niveau de la quatrième 
dent postérieure de la série antérieure. Il y a eu 
une croissance plus rapide de l’aréa ligamentaire 
à son extrémité antérieure. Elle acquiert un 
caractère amphidétique secondaire. Toutefois 
elle reste plus développée postérieurement à la 
pointe du erochet : on peut compter 10 rainures 
ligamentaires postérieures et 7 antérieures ; les 
dernières formées sont aux extrémités. Les cro- 
chets sont toujours orthogyres. 

Stade F (PI XXXIII, fig. Ga, b,c et texte- 
fig. 1 F). Echantillon examiné : une valve gauche. 
Sondage T A-2 (445 m). Dimensions : d. a. p. 
— 0 Jun; d'uv. — 49m 

I n’y a plus de discontinuité entre les parties 
antérieure et postérieure du plateau cardinal. 
L’aréa ligamentaire striée verticalement occupe 
une fossette superficielle toujours plus dévelop- 
pée postérieurement au crochet qu’antérieure- 
ment. Elle est d’ailleurs limitée dorsalement, en 
arrière du crochet, par le bord de la coquille, 
tandis que du côté antérieur une région étroite 
et lisse la sépare du bord de la coquille, c’est 
l’aréa cardinale antérieure ne portant que des 
lignes parallèles d’accroissement. Les deux séries 
de dents se rejoignent presque au centre du pla- 
teau. Les dents nouvelles sont des dentelons ver- 
ticaux, les précédentes sont un peu inclinées, les 
plus anciennes ont une courbure plus accentuée 
vers les extrémités distales du plateau cardinal. 

La prodissoconque n’occupe plus que l’extré- 
mité umbonale. Il n'apparaît au cours de la 
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croissance aucune discontinuité dans l’ornemen- 
tation. Les côtes apparues aux premiers stades 
de la dissoconque s’épaississent graduellement 
tandis que leurs intervalles se creusent ; aux 
stades adultes la largeur des côtes devient égale 


x 


à celle des intervalles. É 

Stade G (PI XXXIIE, fig. 7 a, b). Échantillon : 
une valve droite. Sondage T A-2 (445 m). Di- 
mensions : d. u. v. — 10,5 mm: 

Ce spécimen est à un stade adulte. On peut 
observer très nettement l’aire cardinale lisse 
antérieure à l’aire ligamentaire, les dents de la 
charnière inclinées dans l’angle antérieur du pla- 
teau cardinal, les crêtes lamelleuses bordant pos- 
térieurement les empreintes musculaires. 

Lors de la croissance de la coquille et de son 
allongement umbono-ventral, les dents laissent 
généralement une trace interne que l’on peut 
observer facilement sur les Striarca (Galactella) 
chez lesquelles laréa ligamentaire est moins 
étendue, on les voit à la surface de cette aréa 
et en usant légèrement l’aréa ligamentaire striée, 
sous les rainures verticales des insertions liga- 
mentaires. F. Bernard [1896] en a donné des des- 
criptions détaillées pour les Glycymeridae, les 
Arcidae, les Cucullaeidae. 

Conclusions. Ces observations montrent que 
les Striarcinae présentent une petite fossette liga- 
mentaire triangulaire primitive postérieure qui 
évolue en aire ligamentaire verticalement striée 
amphidète. Cette dernière s'étend secondaire- 
ment vers le bord antérieur de la coquille, mais 
elle n’atteint pas l’extrémité antérieure de l’aréa 
cardinale ; elle est limitée par le plateau cardinal 
antérieur primitif. 

Son extension au cours de la croissance de la 
coquille est plus ou moins grande suivant les 
espèces aussi bien chez les premiers membres de 
la famille, les Breviarca, que chez les espèces plus 
récentes. Des caractères corrélatifs de forme 
générale de la coquille, d’ornementation, de 
courbure du plateau cardinal doivent être consi- 
dérés, en particulier pour les groupements 
d'espèces d'âge éocène-actuel qui ne peuvent 
avoir qu'une valeur de sous-genres de Striarca. 

Il nous a paru intéressant de montrer la varia- 
bilité du ligament strié verticalement depuis sa 
réduction extrême chez Arcopsis jusqu’à sa plus 
grande extension chez Rectangularca en révisant 
les diagnoses des sous-genres de Striarca : 

— Arcopsis KoENEN 1885 (génotype : Arca 
limopsis Koeënen, Paléocène de Copenhague — 
Fossularca Cossmann 1887, génotype : Arca qua- 
drilatera Lux, Eocène du bassin de Paris) : forme 
subquadrangulaire, plus ou moins rostrée, cro- 
chets antérieurs au centre de la ligne cardinale, 
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prosogyres. Aréa ligamentaire striée verticale- 
ment réduite à une étroite fossette triangulaire, 
sous le crochet. Dépression médiane byssale. 
Ornementation treillissée. 

— Galactella Cossmaxn 1911 (génotype : Arca 
lactea L., Actuel). Même forme et même orne- 
mentation qu’Arcopsis ; l’aréa ligamentaire trian- 
gulaire est plus ouverte et plus étendue. 

— Africarca Eames 1957 (génotype Glycr- 
meris nigeriensis Newron, Lutétien supérieur 
de Nigeria). Forme subtrapézoïdale, subéquila- 
térale, crochets submédians, orthogyres. Aréa 
ligamentaire striée verticalement, peu élevée et 
étendue, légèrement plus développée postérieure- 
ment au crochet qu'antérieurement. Crêtes faibles 
limitant postérieurement les empreintes muscu- 
laires. Pas de dépression byssale. Ornementa- 
tion simple de fines côtes radiales. Ce sous-genre 
est très proche de Striarca s. s. 

— Striarca s. s. ConraD 1862 (génotype : Arca 
centenaria SAY, Miocène de Virginie). Forme 
ovale, subquadrangulaire, crochets antérieurs au 
centre de la ligne cardinale, prosogyres. Aréa 
ligamentaire étendue plus développée postérieu- 
rement au crochet qu'antérieurement. Crêtes 
élevées bordant postérieurement les empreintes 
musculaires. Dépression médiane des valves. 
Ornementation à deux cycles de côtes radiales 
fines. 

— Rectangularca Eames 1957 (génotype 
Striarca africana Newron, Lutétien supérieur 
de Nigeria). Striarca subrectaneulaire : ; crochets 
médians orthogyres, aréa ligamentaire occupant 
presque la totalité de l’aréa cardinale, mais 
cependant plus courte antérieurement aux cro- 
chets. Pas de crêtes bordant postérieurement les 
empreintes musculaires. 

Le processus de développement de l'aire liga- 
mentaire de MNoetinae est différent, ainsi que 
nous avons pu l’observer. 


3. Osservarions sur MNoetia (Protonoetia) n1- 
geriensis (NEWTON). Nous examinerons un 
exemplaire juvénile de cette espèce, découvert 
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dans le Lutétien supérieur du Sénégal lors du 
sondage de Tambacounda, et deux topotypes de 
Nigeria à des stages de développement plus 
avancés appartenant aux collections du Muséum. 

Stade A. (PI XXXIV, fig. 1 a, b et texte-fig. 
2 A). Échantillon : une valve cui: Sondage 
T A-2 (301-312 m) Dimensions : d. a. p. — 3,7 
in idAu Ve "0, orne 

À ce stade, l’aréa ligamentaire située antérieu- 
rement aux crochets porte 7 rainures ligamen- 
taires verticales ; les plus récentes sont à son 
extrémité antérieure. L’aréa est limitée du 
côté dorsal antérieur par le bord de la coquille 
tandis qu’une rainure profonde, située à l’aplomb 
du bord postérieur du crochet, la limite posté- 
rieurement. Cette rainure peut être interprétée 
comme la trace de la fossette ligamentaire ini- 
tiale formée en arrière du crochet et dirigée obli- 
quement vers l'arrière. La partie de l’aréa cardi- 
nale postérieure à cette fossette n’est ornée que 
de lignes d’accroissement. Le premier élément 
ligamentaire vertical a pris naissance directe- 
ment sous le crochet en avant du ligament pri- 
mitif. Cette rainure primitive indente le bord 
du plateau cardinal et délimite la série posté- 
rieure de dents à la charnière, qui. compte huit 
dents. La dernière apparue s’est formée juste en 
arrière de cette rainure primitive, tandis qu’une 
petite bande lisse la sépare de la dernière dent 
formée de la série antérieure. 

La comparaison de l’ontogénie de cette char- 
nière avec celle des Striarcinae montre que lap- 
parition des dents suit le même processus ; la 
discontinuité entre les séries dentaires est iden- 
tique. Il y a homologie entre la ligne de suture des 
Striarcinae joignant la région cardinale anté- 
rieure et la région cardinale postérieure et la strie 
antérieure de la rainure ligamentaire des Moeti- 
nae. Toutes deux délimitent la région cardinale 
postérieure comprenant l’aréa cardinale posté- 
rieure, la fossette primitive chez les Striarcinae 
ou la rainure ligamentaire primitive, dans le cas 
des Noetinae, et la série dentaire postérieure. 

La suite de l’évolution est différente : chez les 
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— Ontogénie du ligament de Noelia (Protonoelia) nigeriensis (NEWTON), Lutétien superieur. 


Valves gauches, stades A, B, C [A (X 10), B(x 2), C(X 2)] 


L1 : rainure ligamentaire primitive ; L : aréa ligamentaire striée verticalement ; P : aréa cardinale postérieure. 
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Striarcinae, le ligament à éléments verticaux se 
développe sur la fossette initiale et sur la région 
cardinale posté rieure, tandis que chez les Noetinae 
le hHgament à éléments verticaux se développe 
sur la région cardinale antérieure. Le premier 
élément doit apparaître directement sous le cro- 
chet en avant de la rainure initiale. Les crochets 
sont orthogyres, mais la pointe est légèrement 
opisthogyre. Il y a corrélation entre le dévelop- 
pement antérieur de l’aréa ligamentaire et l’opis- 
thogyrie des crochets chez les Noetia, le déve- 
loppement postérieur de l’aréa ligamentaire et 
l’orthogyrie et la prosogyrie des crochets chez les 
Striarcinae. 

On peut remarquer sur cet exemplaire une 
évolution de l’ornementation : le passage d’une 
ornementation primaire à côtes simples large- 
ment espacées des stades népioniques de la 
coquille à une ornementation secondaire à deux 
cycles de côtes. Les côtes primitives deviennent 
assez rapidement (sur la région umbonale) des 
côtes intersticielles tandis qu’apparaissent des 
côtes secondaires plus fortes qui seront les côtes 
principales chez l’adulte. 

On peut suivre avec plus de détails l'évolution 
de l’ornementation : à la pointe du crochet l’or- 
nementation concentrique correspondant à celle 
de la prodissoconque ne dépasse pas la distance 
de 0,05 mm. L’ornementation des stades suivants 
est faite de fines côtes radiales séparées par des 
intervalles plus larges qu’elles ; côtes et inter- 
valles sont recoupés par les accroissements con- 
centriques. Cette ornementation occupe une 
largeur de 0,2 mm ; elle pourrait correspondre à 
un stade népioconque défini par A. Wrigley 
[1946]. Sur un intervalle suivant de 2 mm, des 
côtes secondaires apparaissent, plus larges que 
les côtes primaires, mais ces dernières sont aussi 
élevées. Cette ornementation, différente de la 
précédente, définit un stade mésoconque dont la 
maturité est indiquée par un léger soulèvement 
du bord de la coquille visible sur le côté posté- 
rieur. Aux stades suivants, l’ornementation pri- 
maire a complètement disparu sur la région 
médiane. Toutefois il n’y a pas une brusque dis- 
parition de l’ornementation primaire ; elle se fait 
plutôt graduellement et non uniformément sur la 
surface de la coquille. Elle est plus longtemps 
conservée sur les régions antérieure et posté- 
rieure. 

Ces variations d’ornementation pourraient 
correspondre à des stades de maturité des « né- 
pioconch, mesoconch, conch » décrits par A. 
Wrigley ; cependant ils ne sont pas nettement 
tranchés par une brusque dénivellation tradui- 
sant aussi une variation angulaire de croissance. 
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Ils sont diflicilement observables sur des coquilles 
adultes où 1ls passent inaperçus. 

Stade B (PI. XXXIV, fig. 2 et texte-fig. 2 B). 
Échantillon examiné : une valve gauche. Sud 
Nigeria, collection du Muséum. Dimensions : 
das prime 

L’aréa in montre nettement deux stries 
diagonales obliques vers l'arrière, traces des 
bords de la fossette primitive ; en arrière le reste 
de l’aréa cardinale porte des stries d’accroisse- 
ment horizontales. 

La vitesse de développement de la série anté- 
rieure dentaire, qui compte 31 dents, est supé- 
rieure à celle de la série postérieure, qui en compte 
14. Une inflexion angulaire du bord cardinal 
marque la jonction des deux séries. 

Les côtes intersticielles où côtes primaires ne 
sont nettement discernables que sur laréa 
postérieure. 

Stade C. (PL XXXIV, fig. 3 et texte-fig. 2 C) 
Échantillon examiné : une valve gauche. Sud 
Nigeria, collection du Muséum. Dimensions : 
d: 4 p. = 2 nm, d'u um 

L’aréa ligamentaire s’est accrue de façon 
notable en hauteur et en longueur par l’adjonc- 
tion de deux nouvelles rainures ligamentaires 
à ses extrémités. Ces rainures appartiennent à 
un type ligamentaire hautement spécialisé, à 
structure très différente de celle des chevrons 
des autres familles d’Arcacea, décrit en détail 
par F. S. Mac Neil [1958] et Owen [1959]. Des 
restes de fibres calcaires peuvent être observés 
non seulement dans les rainures mais aussi dans 
les intervalles. On pourrait songer à les rappro- 
cher du ligament à résilifères verticaux multiples 
du genre carbonifère ÆEuchondria Mrerx 1874 
(Pectinacea). De petits résilifères sont ajoutés 
durant la croissance de part et d’autre d’une 
fossette résilifère triangulaire centrale. 

Les couches structurales du ligament, homo- 
logues de celles des valves [Owen, Trueman et 
Yonge, 1953] seraient réparties suivant le type 
Perna décrit par N. D. Newell [1937]. L’étude 
détaillée de E. R. Trueman [1954] a montré 
l'existence d’un periostracum, d’une couche de 
fusion et d’une couche externe élastique de 
conchyoline qui s'étendent sur l’aréa ligamen- 
taire entre les résilifères, tandis que la couche 
interne à fibres calcaires dirigées perpendicu- 
lairement à l’axe de la charnière est localisée dans 
les fossettes. E. R. Trueman a découvert que la 
couche externe présente une fine structure 
fibreuse à son insertion sur les valves. Si cette 
structure était celle des Noetidae, elle permet- 
trait d'expliquer la présence de fibres conser- 
vées également dans les intervalles des rainures 
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ligamentaires des formes fossiles. Une étude 
détaillée des ligaments de cette famille reste à 
faire. 

Protonoetia nigeriensis à crochets orthogyres 
était considéré comme la souche des Noetia, 
mais une espèce à crochets opisthogyres Noetia 
(Noetia) marçaist (Sazvan) [1954, p. 8, pl. I, 
fig. 10 ; text-fig. 3] a été découverte dans le 
Lutétien supérieur du Maroc à un niveau un peu 
plus ancien que le gîte de Nigeria, reconnu par 
F, KE. Eames proche du Bartonien. 

Les différences entre Protonoetia et Noetia 
apparaissent ainsi d'ordre sous-générique, Pro- 
tonoetia ne différant de Noetia que par la position 
centrale des crochets chez Protonoetia alors 
qu’ils sont situés en arrière du milieu de la ligne 
cardinale chez Noetia. Ils sont orthogyres chez 
Protonoetia, opisthogyres chez Noetia. L’aire liga- 
mentaire est par conséquent plus étendue posté- 
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rieurement chez Noetia, limitée par les traces 
postérieures obliques de la fossette ligamentaire 
primitive. De l’'Eocène, Noetia est connue éga- 
lement au Pakistan, aux Indes ; ce genre atteint 
un maximum de diversité et d’extension géo- 
graphique à l’époque miocène (apparition des 
sous-genres Æontia Mac Nrir 1938, Sheldonella 
Maury 1917). Il est cantonné actuellement à la 
côte pacifique américaine. 

L’ontogénie de l’aréa ligamentaire des Trina- 
crunae est différente de celle des Noetinae. I y 
a à l’origine une fossette diagonale oblique anté- 
rieure qui évolue secondairement en ligament 
strié verticalement [Mac Neil, 1937, p. 455, fig. 1]. 

Chez les Noetinae l’antériorité de l’aréa liga- 
mentaire est secondairement acquise comme 
chez les Striarcinae. Il faudra donc rechercher les 
formes ancestrales des Noetinae parmi les Striar- 
cinae. 


IT. Carditidae. 


1. GÉNÉRALITÉS. — L’ontogénie des char- 
nières hétérodontes de Lamellibranches est con- 
nue depuis les remarquables travaux de F. Ber- 
nard [1897] et de H. Douvillé [1913, 1921]. Il ne 
semble pas que de grandes modifications aient 
été apportées à l’interprétation qui en avait été 
faite du mode d'apparition des dents aux char- 
nières de type lucinoïde telles que celles des 
Carditidae. 

Le développement d’une charnière de Cardi- 
tidae décrit par F. Bernard [1895, p. 22] concerne 
une espèce de Venericardia de type lucinoïde 
incomplet de formule dentaire : 


(A III) (3 a) 3 b (56) (A I) 24 b. 


La différenciation des genres chez les Cardi- 
tidae repose principalement sur les caractères 
de la charnière : sur la présence ou l’absence de 
dents latérales développées, sur la forme et 
l'orientation des dents cardinales. La nomencela- 
ture est particulièrement complexe. Le nom Car- 
dita Brucuière 1792 est sujet à controverses 
(voir A. Chavan [1952]). 

Nous distinguerons les genres : 

— Cardites Link 1807 (génotype : Chama 
antiquata L. pars — Cardita sulcata BRUGUIÈRE, 
Actuel de Méditerranée, à dents latérales ab- 
sentes ou obsolètes. C’est un genre voisin par sa 
forme arrondie ou trigone de Cyclocardia CoNrAD 
1867 (génotype : Cardita borealis Conran, 
Actuel), dépourvu également de dents latérales 
postérieures, avec 3 a fusionnée avec le bord de 


la lunule, mais 3 b est longue et oblique chez 
Cardites, haute et trigone chez Cyclocardia ; 

— Venericardia Lux 1801 (génotype : V. 1n- 
bricata Gmerin, Eocène moyen du bassin de 
Paris, où, à la charnière, les dents postérieures 
sont absentes, les deux dents latérales antérieures 
très faibles, les dents cardinales toutes obliques 
postérieurement ; 

— Glans MecerLe 1811 (génotype : Chama 
trapezia L., Actuel de Méditerranée), à dents 
latérales marquées, celles de la valve gauche 
sont particulièrement saillantes. 

Nous nous sommes proposés d'examiner le cas 
de développement d’une charnière complète à 
dents latérales développées. 


2. Ogservarions sur Glans (Cycloglans) 

schencki Goropiskt et FRENEIX mss. 6, nov. sub. 
gen. — a) Valves gauches. 
_ Stade À (PL XXXIV, fig. 4 et texte-fig. 3 A). 
Echantillon examiné : une valve gauche. Sondage 
T A-2 (294 m). Dimensions : d. a. p. — Îmm; 
d'u v,—0:88 mm 

Rappelons que dans une charnière de type 
lucinoïde le reploiement des lamelles primitives 
se fait autour de la dent pivot cardinale anté- 
rieure gauche « 2 » ?. 


6. Cette espèce nouvelle, dédiée au D' H. G. Schenck fait l’ob- 
jet d’une description détaillée dans un mémoire en préparation. 

7. Pour des raisons d’homologie entre les charnières lucinoïdes 
et cyrénoïdes, R. Casey [1952, p. 123] adopte la notation «2 b» 
pour la dent pivot lucinoïde. 
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Au stade À, la lamelle primitive antérieure L2 
apparue le long du bord cardinal antérieur a 
donné à son extrémité postérieure la dent 2, déjà 
très saillante, ayant migré au voisinage du cro- 
chet, mais encore située dans le prolongement de 
sa portion antérieure, la dent latérale LA IT qui 
se présente comme un bourrelet longitudinal 
éloigné mais encore relié à 2, peu saillant, plus 
épaissi au niveau du point de raccordement du 
bord inférieur de la lunule avec la coquille. La 
deuxième dent cardinale 4 b interprétée comme 


FRENEIX 


la branche postérieure d’une lamelle primitive L 4 
est également saillante ; elle s’est formée sur le 
bord dorsal du plateau cardinal, sous le crochet, 
en avant de la nymphe ligamentaire et accolée 
à celle-ci. Les cardinales 2 et 4 b sont séparées 
par une fossette triangulaire Ÿ 3 b assez pro- 
fonde. En arrière du ligament un renflement du 
bord ventral du plateau cardinal est une dent 
latérale postérieure P II provenant directement 


d’une lamelle primitive L P NE 
Stade B (PL. XXXIV, fig. 5 et texte-fig. 3 B). 


F1G. 3. — Ontogénie de la charnière de Glans (Cycloglans) schencki Goropiskt et FRENEIX), Lutétien supérieur du Sénégal. 


A à D 
de P IV ;, D (xX 20), charnière complète)] — E : 
CPE ESO): 


Échantillon examiné : valve gauche. Sondage 
T A-2 (357-368 m). Dimensions : d. a. p. — 
Énn dou e— Loimm. 

La dent cardinale antérieure 2 s’est redressée 

et allongée vers le crochet ; son extrémité anté- 
rieure reste encore reliée à A II A IT s’est 
épaissie. La fossette / 3 b est un triangle très 
légèrement étiré vers l’arrière. 4 b s’est allongée 
vers le bord inférieur du plateau cardinal tandis 
que la latérale postérieure P IT s’est nettement 
épaissie, bordée dorsalement par une fossette 
longitudinale / P [IT correspondant à la latérale 
postérieure de la valve droite. 
. Stade C. (PL XXXIV, fig. 6 et texte-fig. 3 C). 
Echantillon examiné : une valve gauche. Sondage 
T A-2 (357-362 m). Dimensions : d. a. p. — 
re du. ve — 02 mm, 

A ce stade, les deux dents cardinales prennent 
leur orientation définitive, l’extrémité supé- 
rieure de 2 est à l’aplomb du crochet, l’extré- 
mité ventrale est plus large et nettement séparée 
de LA IT. Cette dernière s’allonge parallèle- 
ment au bord du plateau cardinal, média- 


: charnière gauche, dents cardinales 2 et 4 b, dents latérales A II, P II et P IV[A(X 30); B(x 30); C(xX 30), apparition 
charnière droite, dents cardinales 3 a, 3 b et 5 b, dents latérales À I 


nement et sous le bord inférieur de la lunule. 
L’obliquité de 4 b a augmenté ; une fossette 
très nette f 5 b la sépare de la nymphe liga- 
mentaire. Enfin, sur le bord dorsal postérieur 
du plateau cardinal et en arrière de f P III, un 
renflement est nettement visible, indiquant la 
formation d’une lamelle postérieure P IV. 


Stade D (PL XXXIV, fig. 7). Échantillon exa- 


miné : une valve gauche. Sondage T A-2 (287- 
294 m). Dimensions : d. a. p. = 2 mm ; d. u. v. — 
2, 2 mm. 


La charnière présente une formule dentaire 
complète avec latérales et cardinales bien déve- 
loppées. La formule dentaire s’écrit : 


PAL VERTE RC PAR 


Stade E (PI XXXIV, fig. 8 a, b et texte-fig. 
3 D). Echantillon : une valve gauche. Sondage 
T A-2 (297 m). Dimensions : d. a. p. = 3,7 mm: 
d'u 6 mm. 

Les dents cardinales 2 et 4 b divergent de part 
et d'autre de la fossette / 3 b, 2 prosocline pré- 
sente au bord ventral une courbure prolongeant 
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celle de À IT, une fossette / 3 a épouse le contour 
antérieur de 2. La fossette centrale / 3 b est un 
triangle subéquilatéral à fond plat. 4 b est plus 
allongée, opisthocline %, son côté dorsal borde 
une fossette étroite / 5 b, la séparant du liga- 
ment. P IV submarginale est aussi allongée que 
P IT; elles sont toutes les deux plus développées 
qu’au stade précédent, assez éloignées de la 
nymphe. 

Stade F (PI XXXIV, fig. 9 a, b). Échantillon 
examiné : un fragment de valve gauche. Sondage 
142% 028226"m) Dimensions «dd: ap. — 
10 mm. 

À ce stade adulte, les caractères de la char- 
nière ayant peu varié, sont les mêmes que ceux 
du stade précédemment décrit. Par contre, des 
modifications dans la costulation externe se sont 
produites. Aux stades précédents, l’ornementa- 
tion comprenait huit côtes saillantes fortement 
et régulièrement noduleuses (PI XXXIV, fig. 
8 b), séparées par de larges intervalles en V par- 
courus par les lignes d’accroissement ; cette cos- 
tulation apparaît à partir d’une zone réduite à la 
pointe du crochet, ornée concentriquement qui 
correspond à la prodissoconque. À partir d’un 
diamètre umbono-ventral de 5 mm environ, les 
côtes deviennent de type trifide, elles sont bor- 
dées de chaque côté par un mince filet longitu- 
dinal. Ces filets sont les bords d’un socle large 
peu élevé, sur lequel s'élève la partie médiane 
saillante de chaque côte. Il s’est produit un 
brusque élargissement et un étagement des 
côtes ; les intervalles se trouvent réduits à des 
rainures en U à fond plat (PI XXXIV, fig. 9 b). 

C’est un cas de dimorphisme de la costulation. 
On peut observer également un bord soulevé, 
une incision même au niveau des côtes marquant 
le passage de stades népioniques à côtes simples 
aux stades adultes à côtes trifides. On peut 
employer pour la coquille apicale le terme de 
népioconque. Les stades examinés À à E de l’es- 
pèce étudiée correspondent à des stades de la 
népioconque qui arrive à maturité à une taille 
de 5 mm. Les variations de forme de la coquille 
sont graduelles. 

b) Valve droite. Une seule valve a permis l’ob- 
servation des caractères de la charnière droite 
(PI XXXIV, fig. 9 et texte-fig. 3 E). Sondage 
T A-2 (287-294 m). Dimensions : d. à. p. — 
Léon: d usv— 1m, 

Les dents de la valve droite qui s’emboîtent 
dans les fossettes correspondantes de la valve 
gauche sont situées ventralement par rapport 
aux dents gauches. 

Un bourrelet ventral du plateau cardinal repré- 
sente la lamelle primitive antérieure L Ï qui n’a 
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donné que la latérale antérieure À I bordant 
ventralement la fossette f AIT. 

Celle-ci apparaît en continuité avec la fossette 
Î 2. Cette fossette profonde est bordée en avant 
et en partie par la dent cardinale antérieure 3 a. 
3 a est accolée au bord de la lunule, son extré- 
mité sous le crochet touche le sommet de 3 b, 
indiquant que ces deux dents cardinales pro- 
viennent du reploiement de la lamelle primitive 
L 3 autour de la dent pivot 2 de la valve gauche. 
3 b est presque orthocline, à bord antérieur sub- 
vertical ; elle est triangulaire à base peu élargie, 
une fossette oblique, allongée f 4 b la sépare 
d’une dent lamellaire 5 b allongée, accolée à la 
nymphe ligamentaire. En arrière du ligament, 
allongée parallèlement au bord dorsal se trouve 
une lamelle postérieure L IIT située presque 
dans le prolongement de 5 b. Elle s’encastre 
entre P IT et P IIT de la valve gauche. La for- 
mule dentaire est : 


A Sa 300 PIE 


CONCLUSIONS ET ATTRIBUTION GÉNÉRIQUE. — 
Les dents se forment très tôt, les stades népio- 
niques examinés ont une charnière complète à 
l'exception du stade À de 1 mm chez lequel 
seule la dernière dent latérale postérieure n’est 
pas encore apparue. Dès ce stade, la forme et 
l'orientation définitive des dents sont définies. 

Les variations de forme de la coquille sont 
continues tandis qu’une discontinuité dans l’or- 
nementation permet de différencier une népio- 
conque jusqu'à une taille de 0,5 cm. 

Ce sont les caractères de la charnière, moins 
variables, qui ont permis chez les Carditidae de 
définir les genres et les sous-genres. Nous allons 
voir comment les détails de la forme et de l’orien- 
tation des dents interviennent dans l'attribution 
générique de l’espèce examinée. 

La forme subeirculaire et lornementation 
régulière et fortement perlée sur les côtes rap- 
pellent celles d’Acturella Caavan 1940 (géno- 
type : Venericardia asperula Desnayes du Luté- 
tien de Chaumont), qui est classé comme sous- 
genre de Cyclocardia Conran, mais les carac- 
tères de la charnière sont fort différents. Actu- 
rella présente en effet des lamelles latérales mais 
2 est verticale, 3 b est à base élargie, rectangle, 
3 a est très faible. Les côtes sont simples, non 
étagées. 

Le type de charnière décrit correspond à celui 


x 


du genre Glans mais non à celui de Glans s. 5. 


8. L’inclinaison des dents est définie par leur position à la 
base du plateau cardinal par rapport à la pointe du crochet. 
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car les lamelles latérales sont plus saillantes, A IT 
est plus écartée des dents cardinales, 3 b est 
moins allongée, P III plus développée, 2 et 4 b ne 
sont pas orthogonales comme chez Glans s. s. 

Une comparaison s'impose avec les sous- 
genres africains de Ge : Amekiglans, Divergi- 
dens, Cossmannella. 

— Chez Amekiglans EAmEs 1957 (génotype 
Cardita costaenodulosis Newron, Lutétien supé- 
rieur de Nigeria) les dents 2 et 4 b sont moins 
divergentes, 2 présente un bord postérieur verti- 
cal. La forme de la coquille est subtriangulaire. 
Les côtes sont étroites, élevées, séparées par de 
larges intervalles en U. VElles sont comparables à 
celles de la népioconque de l’espèce étudiée. Les 
côtes d’Amekiglans semblent évoluer également 
en côtes trifides mais elles restent étroites et les 
filets longitudinaux sont rarement observables. 

— Cossmannella Maver-Evmar 1896 (géno- 
type : : Cardita fayumensis OppENHEIM, Eocène 
bérieur d'Égypte) présente une forme et une 
ornementation comparables à celles d’Ameki- 
glans, sa charnière est voisine de celle de Diver- 
gidens. 

Divergidens Eames 1957 (génotype : Cardita 
triparticostata Newron, Lutétien supérieur de 
Nigeria) a les dents cardinales de la valve gauche 
beaucoup plus divergentes. Sa forme est sub- 
triangulaire ; son ornementation est faite de 
côtes fortement étagées séparées par des inter- 
valles en U. 

La diagnose de Cycloglans nov. sub.-gen. (géno- 
type Glans (Cycloglans) schenckr Cote et 
FRrENEIx, PL XXXIV, fig. 4-7) est la suivante : 
Glans de forme suborbiculaire ; costulation né- 
pionique simple, côtes étagées chez l'adulte, à 
filets longitudinaux faibles à partie médiane 
élevée, étroite, régulièrement perlée. À la char- 
nière : À IT allongée sous la jonction de la lunule, 
2 orthocline à bord postérieur courbe, 4 b opistho- 
cline, 2 et 4 b fortement divergentes par rapport 
à f 3 b triangulaire, centrale, P IT et P IV sail- 
lantes ; À I allongée le long du bord ventral du 
plateau cardinal, f A IT reliée à / 2 par une 
rainure parallèle à la lunule, 3 b large, saillante, 
triangulaire, à sommet proche de 3 &, légèrement 
opisthocline, 3 a un peu divergente de 3 b, accolée 
au bord lunulaire, 5 b allongée, faible, accolée 
à la nymphe ligamentaire, P III assez saillante 
ailongée parallèlement au bord dorsal. 
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Certaines charnières éocènes représentent des 
formes de passage de Venericardia à Glans 
comme, par exemple, le sous-genre de Veneri- 
cardia, Para glans CHavan 1940 (génotype : Car: 
dium ue) calcitrapoides Lux) à dents laté- 
rales faibles, avec À IT écartée des dents cardi- 
nales, où 2 est trigone, un peu divergente de 4 b : 
caractères voisins de ceux de Glans, mais lobli- 
quité postérieure de 3 b et l’absence de 3 a sont 
des caractères de Venericardia. L’ornementa- 
tion de Paraglans est de type à côtes faibles, 
planes. 

Les côtes de type trifide apparaissent chez le 
genre Venericardia au Crétacé supérieur (Maes- 
trichtien) avec l'espèce africaine Venericardia 
(Baluchicardia) ameliae (P£ÉroN), elles sont déve- 
loppées dans le groupe de V. (Baluchicardia) 
beaumonti (D’Arcarac et HaimE) danien et pa- 
léocène et chez ses descendants tertiaires. Citons 
Claibornicardia Srenzez et KrausE 1957 (géno- 
type : Cardita alticosta ConrAD, Claiborne Group 
(Eocène moyen), Alabama), Glyptoactis STEwART 
1930 (génotype : V. hadra Dar, Chipola Forma- 
tion (Miocène inférieur), Floride, dont la char- 
nière se rapproche de celle de Glans. 

Pacificor Verasrequr 1953 (génotype : V. (P.) 
mulleri VerAsreGur, Paléocène-Eocène moyen, 
Californie) présente des côtes trifides chez le 
jeune, simples chez l’adulte. Chez Leuroactis 
STEWART 1930 (génotype : V. (L.) pilsbryt Sre- 
wART, Lower Wilcox, Alabama) 1l y a un tri- 
morphisme des côtes au cours de leur développe- 
ment. 


En conclusion, la permanence relative des 
caractères de la charnière acquis dès les stades 
embryonnaires, la variabilité morphologique de 
la costulation au cours du développement 
indiquent quelle est l'importance à attacher aux 
caractères de la charnière en ce qui concerne les 
groupements génériques ou sous-génériques des 
espèces de Carditidae. 

Les recherches ultérieures permettront sans 
doute de conclure quant à l’origine et aux ra 
ports des genres Glans et Venericardia chez les- 
de peut apparaître le type de costulation 
triide. 
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S. FRENEIX 


ExpcicarTion DEs Prancaes XXXIII Er XXXIV. 


Prancae XXXIII. 


Là 7. — Striarca (Africarca) nigeriensis (Newrow) sous-esp. tambacoundensis Goropiskr et FRENEIX. Lutétien 
supérieur, sondage de Tambacounda, Sénégal. 

1: v. d. (X 48), TA-2 (344-347 m) — 2: v.g. (X 35), TA-2 (297 m) — 3 : v.g. (X 35), TA-2 (266-268 m) — 
k:v.g. (X 35), TA-2 (262-263 m) — 5 : v.g. (X 25), TA-2 (445-469 m) — 6 a, b, c : v.g. TA-2 (445 m) (6 a : 
charnière {X 25) ; 6 b : face interne {X 5) ; 6 c : face externe (X 5) — 7 : v. d., TA-2 (445 m) (7 a : face interne 
CASE ITEM aCelexterne 5) 

L1 : fossette primitive ; L : aréa ligamentaire ; a : aréa cardinale antérieure ; L : ligne de suture des parties 
antérieure et postérieure du plateau cardinal; P : prodissoconque. 


Prancue XXXIV. 


la et b. — Noelia (Protonoelia) nigeriensis (Newron). Lutétien supérieur, sondage de Tambacounda TA-2 (301- 
312%m)Sénésal NAp 25) 

LA : rainure ligamentaire primitive ; L : aréa ligamentaire à éléments verticaux ; P : prodissoconque ; N : 
népioconque ; M : mésoconque. 


2 et 3. — Noclia (Protonoelia) nigeriensis (Newroxn). Lutétien supérieur, Ameki, Sud Nigeria. V. d. (X 2,5). 
4 à 10. — Glans (Cycloglans) schencki Goropiser et FRENEIx. Lutétien supérieur, sondage de Tambacounda, 
Sénégal. 


& à 9 : charnière gauche ; 4 : (X 35), TA-2 (294 m) — 5 : (X 35), TA-2 (357-362 m) — 6 : (X 35), TA-2 (262 m) 
— 7: (X 35), TA-2 (287-294 m) — 8 a, b : TA-2 (297 m) (a: X 25, b: X 5— 9 a: (X 5), TA-2 (282-286m) —9 b: 
détail de l’ornementation (N : népioconque)] — 10 : charnière droite {(X 35). TA-2 (287-299 m). 


Erralum : fig. 7 les indications P II et P IV ont été inversées. 
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Observations sur de jeunes coquilles de Mollusques 
du Pliocène saumâtre du Llobregat (Barcelone) 


par Suzette Gizrer (Slrasbourg)!. 


Prancnes XXXV Er XXX VI. 


Sommaire. — Les conditions du milieu ont entraîné des morts massives de jeunes ou d’adultes 
peu développés, permettant ainsi une étude détaillée des stades initiaux du développement 


et de l’ornementation des coquilles. 


La lagune ou l’estuaire pliocène de la vallée 
du Llobregat montre l’ensemble suivant de 
microfaune : 

1) Limnocardium, Dreissencies et Hydrobies, 
tous en abondance, à tous les niveaux. 

2) Mélanidés moins abondants, Néritinés can- 
tonnés par places. 

Les Ostracodes sont visibles à une plus petite 
taille que les Mollusques et se rencontrent dans 
le sédiment quand ces derniers ont disparu. 
L'élément le plus intéressant est fourni par les 
Limnocardium qui présentent une variété infinie 
de forme et d’ornementation. La charnière, par 
contre, reste normale en général. 

Les deux tiers des coquilles n’ont pas dépassé 
un stade plus grand que 3-4 mm. La macrofaune 
nous donne donc une idée très réduite de l’en- 
semble d’une population. Cette extinction en 
masse est certainement le fait du milieu, pério- 
diquement envahi par la mer. Les Mollusques 
dulcicoles résistaient avec peine ou pas du tout 
à une augmentation brusque de salure et, s’ils ne 
mouraient pas, ils se développaient avec peine. 
La petite taille de la majorité des coquilles 
adultes en témoigne. La surpopulation des mi- 
lieux saumâtres entre aussi, pour une bonne part, 
dans les causes d’extinction des jeunes. Il faut 
y ajouter l’épaississement anormal d’un tiers des 
charnières. Ce phénomène, réalisé au maximum 
au Llobregat, se rencontre dans d’autres régions 
de lagunes pontiennes ou plaisanciennes ?. Nous 
avons pu suivre le développement de quelques 
espèces, fréquentes à l’état adulte avec des 
coquilles de petite taille. Elles appartiennent à 
des genres caractéristiques d'Europe orientale : 


23 juin 1960. 


Euxinicardium EBerz., Didacna Ercu., Proso- 
dacna Tour. 

Euxinicardium du groupe inlongaeoum Eserz. 
et E. du groupe subodessae Sixz. sont deux types 
extrêmes d’un même rameau, l’un à côtes nom- 
breuses, irrégulières, l’autre à rares côtes aiguës 
et espacées. Les jeunes du premier groupe, très 
abondants (PI. XXX V, fig. 1 à 14), ont des côtes 
en éventail irrégulièrement distribuées. Après 
lParrêt qui suit la formation de la dissoconque, 
une coquille lisse et transparente apparaît, puis 
les côtes se forment (PI XXXV, fig. 2-4) et 
ornent toute la coquille vers 3 mm. La disso- 
conque s’efface et, à 4 mm, la coquille adulte est 
réalisée. La charnière montre d’abord une lame 
qui se recourbe pour donner la dent 4 b, la dent 
2 a est un mince bouton (PI XXXV, fig. 2 a); 
au stade de la figure 5 de la PI. XXXV, la dent 
2 a s’étend jusqu’au crochet. 

Dans le groupe subodessae la coquille reste 
lisse jusqu'à 0,5 mm sous la dissoconque (PI. 
XXX V, fig. 15 à 18). Puis, les côtes s’esquissent 
au bord palléal à 1 mm (PI XXXV, fig. 20-22). 
Dans un troisième stade, les côtes envahissent la 
moitié de la coquille (PL XXXV, fig. 23-24). 
Puis, elles deviennent aiguës, comme chez 
l'adulte, et couvrent toute la coquille. La disso- 
conque persiste encore, ainsi qu’un reste de la 
coquille lisse (PL XXXV, fig. 25). À 2,5 mm, il 
y a encore un reste de dissoconque au sommet du 
crochet. 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 
2, GILET S. (1959) : A propos du genre Replidacna etc., B. S. 
G. F., (7) ; I, n° 9, à l'impression. 
Bull. Soc. Géol. Fr. (7), [. — 47 
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Parmi les nombreuses Didacna, nous avons pu 
suivre le développement de D. chiae ALMERA, 
espèce locale épineuse, depuis 0,80 mm (PI 
XXXV, fig. 26). Elle présente alors déjà les 
caractères de l'adulte, avec charnière complète. 
La coquille est subcarrée (PL XXXV, fig. 33), 
oblongue (P. XXXV, fig. 32, 34, 36, 37), ailée 
(PIERRE ES Dre EN ER NID ES EL 

Une Didacne épineuse à côtes serrées mul- 
tiples en semble dérivée (PI. XXXVI, fig. 2, 3). 
À 3 mm, elle porte encore une mince dissoconque 
(PL XXXVI, fig. 3). 

Une Didaene à côtes très particulières ne peut 
être rapprochée d'aucune espèce connue. Elle porte 
des épines au bord cardinal (PI XXX VI, fig. 7). 
À 2,5 mm, elle présente déjà les caractères de 
l'adulte (PI. XX XVI, fig. 8). Une Didacne à nom- 
breuses côtes plates semble la jeune coquille de 
D. catalaunica nov.sp.que nous déerirons prochaï- 
nement (PI XXX VI, fig. 10, stade de 0,80 mm). 
À 1,5 mm, la charnière montre la lame qui se re- 
plie pour donner la dent 2a (PI. XXX VI, fig. 9 a). 

Parmi les Prosodacna, nous n’avons pas ren- 
contré de Jeune coquille avec dissoconque, mais 
une de 4 mm sans dissoconque. Le crochet pro- 
sogyre est déjà semblable à celui de l’adulte, 
les côtes sont aiguës et espacées (PL XXXVI, 
fis. 4). Au stade suivant, les côtes s’arrondissent ; 
à 0,5 cm, elles s’aplatissent, deviennent jointives 
et réalisent ensuite le caractère adulte à côtes 
enfoncées dans le test et à peine visibles. Les 
côtes postérieures restent saillantes ou s’effacent. 

Les Dreissencies sont représentées par plu- 
sieurs espèces polymorphes dans nos gisements 
du Llobregat. Le 1€7 stade du développement de 
D. unguiforme ALMERA, espèce locale, montre, 
sous une dissoconque de teinte jaunâtre, une 
coquille excessivement mince et translucide, 
arrondie. Puis la calcite épaissit et la coquille 
prend, à 0,25 mm de hauteur, la forme oblongue 
définitive. Les divers stades d'arrêt sont visibles 
le long de la coquille. 


GILLET 


La protoconque des Hydrobies présente Île 
même caractère que celle des autres Proso- 
branches : capuchon, puis tour plan spiral. L’en- 
roulement hélicoïdal commence avec le 1€T tour 
qui est ici arrondi ; le 2€ prend la forme recti- 
ligne caractéristique de lespèce ici figurée : 
H. escofferiae ArmErA. Les protoconques sont 
toutes semblables et il est impossible d'y distin- 
guer les diverses Hydrobies. 

Les jeunes coquilles de Neritina où de Theo- 
doxus, très fragiles, sont rares. La protoconque 
se distingue de celles des autres Gastropodes du 
visement par une structure chagrinée de la calcite 
et un capuchon très saillant. Elle est suivie d’un 
tour qui va en s’élargissant et qui l’encercle; le 
bord columellaire commence à épaissir. À 1,5 mm, 
la coquille a déjà le tour fortement élargi et 
arrondi de l’adulte. Le bourrelet columellaire est 
épais, mais ne laisse pas encore voir les très fines 
denticulations de l’adulte de l'espèce Theodoxus 
mutinensis ANcOoNA. La protoconque reste en 
saillie au centre de la coquille. Sur certains indi- 
vidus, les stades d’accroissement sont bien 
visibles. Les microopercules sont abondants. 

Le seul Mélanidé dont on trouve la proto- 
conque est Melanoides curviscosta ArRcH., espèce 
méditerranéenne. Le premier tour de la coquille 
est lisse; le deuxième, plus élevé, s’orne de fins 
filets verticaux serrés, recoupés par trois filets 
horizontaux; le troisième, à peine visible, tout 
proche du second (PI. XXX VI, fig. 26). Le troi- 
sième tour montre un quadrillage formé par les 
filets horizontaux et les verticaux, plus espacés 
que dans le tour précédent (PL XXX VI, fig. 27, 
28). Les tubercules se développent au tour sui- 
vant, au point de croisement de ces lignes. Ils 
forment chez l'adulte des rangées verticales proé- 
minentes qui laissent en retrait les filets horizon- 
taux de plus en plus nombreux avec l’âge. Des 
tubercules se développent également sur les 
bourrelets suturaux. Le développement semble 
bien de même type que celui des Cérithidés. 
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ExpcicaTion pes PLancaes XXXV er XXXVI. 


PrANCHE  XOXOXV, 


Là 14. — Groupe Euxinicardium inlongaevum Eserz. 

1: premiers stades du développement, 0,25 et 0,5 mm-—-92,3 et 6: coquille à 1 mm (2 a : charnière) — 4 et 6 : jeune 

Le Là , N n] Q x . . g 
présumé d'E. cf. subsyrmiense AxDr., X 16—5 : E. cf. inlongaevum à 2 mm (5 a : charnière) —7 : jeune présumé 
d’Æ. cf. nobile SaBBa, 2 mm — 8, 9 : stades correspondant aux reproductions des fig. 2, 3, 6, X 17 — 10 : stade 
suivant — 11, 12 : coquille à 2 mm — 13,14 : états proches de l'adulte où la dissoconque est presque disparue, 
x 14e 
15 à 25. — Groupe d’E. subodessae Sixz. 

15 à 18 : premiers stades d’Æ. c/. subodessae Sinz, X 17 (17 a : intérieur de la coquille translucide) — 19 : jeune 
d’'Æ. edesma ALmErA — 20 à 22 : E. cf. subodessae, ébauche des côtes, X 17 — 23, 24 : stade de 1,5 mm en repro- 
duction (23 a : charnière) — 25 : coquille à ornementation d’adulte, mais dissoconque persistante (2 mm). 

26 à 37. — 1). chiae ALMERA. 

26 à 31 : premiers stades du développement (26 a : charnière), X 17 — 32 à 35 : diminution progressive de la 

dissoconque dans la même espèce jusqu'à 2,5 mm — 36, 37 : même stades que 26 et 31 en reproduction (36 a et 


37 a : charnière). 


Prancxe XXX VI. 


1. — Espèce issue de D. chiae Armera, X 17. La dissoconque est presque disparue. 

2 et 3. — Didacna nov. sp. Dessin à 2,5 mm et reproduction à 3 mm (3 a : charnière épaissie anormalement). 

4 et 5. — Prosodacna littoralis Ercw. #4 : coquille de jeune, 4 mm—5 : stades suivants visibles en haut du crochet 
I J ? ? 

d’une coquille d’adulte, X 8. 

6. — Dissoconque d’une coquille de 0,5 mm de l'espèce suivante vraisemblablement. 

7 et 8. — Didacna nov. sp. 7 : coquille de 2 mm — 8 : à 2,5 mm. 

9 à 11. — Didacna nov. sp. catalaunica Girrer. 9 : reproduction d’une coquille de 1,5 mm (9 a : charnière) — 10 : 

premiers stades à 0,80 mm — 11 : à 1,5 mm. 

12 à 17. — Dreissencia unguiformis ALmEerA. 12 : coquille d’1 mm de hauteur reconstituée — 13 à 17 : divers 

stades de l’évolution depuis 0,25 mm de haut jusqu’à 0,5 mm. 

18 à 20. — Hydrobia escofferiae Armera. 18 : protoconques — 19, 20 : premiers tours, 0,25-1 mm de hauteur. 

91 à 24. — Theodoxus mutinensis AnconA. 21, 22, 22 a : protoconques — 23 : coquille d'1 mm — 23 a : coquille 

vue du côté de la callosité — 24 : stade suivant. 

25 à 28. — Melanoides curvicosta Arc. 25 : premiers stades du développement, X 17 — 25 a : protoconque d’un 

autre individu — 26 : premiers stades d’une variété plus ornée, X 17— 27 : reconstitution des premiers stades — 


28 : quatre premiers tours d’une coquille de 3 mm de hauteur. 


Le matériel provient des gisements de Papiol et Castellbisbal (prov. de Barcelone, Espagne). 


Sur l'ontogénèse des Gastéropodes 


par Paul-Henri Fiscuer (Paris) ". 


Sommaire. — L'évolution ontogénique des Gastéropodes se marque souvent dans les carac- 
tères de la coquille, qui peuvent présenter des modifications successives au cours des premiers 
stades de la vie, puis à l’occasion de la maturité sexuelle et enfin lors de la vieillesse. Ceci permet 
aux paléontologistes de participer, presque au même degré que les zoologistes, aux discussions 
ou conclusions d'ordre ontogénétique ou phylogénétique basées sur les métamorphoses de la 


coquille. 


PREMIERS STADES DE L'ONTOGÉNÈSE. — Chez 
la plupart des Mollusques, une coquille de ma- 
tière organique est formée en premier lieu, bien- 
tôt remplacée ou renforcée par une coquille eal- 
caire. 

Chez les Gastéropodes en particulier, la co- 
quille apparaît chez l'embryon sous forme d’une 
cupule de matière organique (fig. 1 À, Buccinum), 
qui ne tarde pas à être remplacée par une co- 
quille spiralée, organique elle aussi, mais bientôt 
doublée sur sa face interne par une mince couche 
calcaire. 

Cette première coquille spiralée existe chez 
presque tous les Gastéropodes, quelle que soit la 
forme définitive de leur coquille, y compris chez 
les espèces dépourvues de test à l’état adulte. 
Seules font exception un très petit nombre de 
formes (Pelta, Cenia, Vaginula), chez qui la 
coquille n'existe à aucun stade. 

Les premiers tours de spire sont généralement 
lisses (fig. 1B, Ocinebra), mais pas toujours 
ainsi la coquille de la larve nageuse de Purpura 
haemastoma (fig. 1 C) est « ornée » et possède une 
ouverture de forme compliquée (larve « Sinusi- 
gera ») ; les coquilles de Lamellaria, de Natica 
(fig. 1 D), sont plus ornées dans leur stade em- 
bryonnaire que dans la suite de leur développe- 
ment. 

Lorsque le stade de la larve ciliée prend fin, 
une importante métamorphose larvaire affecte 
la plupart des organes. Dans bien des cas, mais 
pas toujours, la coquille est affectée, elle aussi, 
par cette métamorphose. Parfois, comme chez 
les Nudibranches, la coquille disparaît purement 
et simplement sans être remplacée. Chez Cypraea 
annulus, un test nouveau se constitue sous la 
coquille larvaire, et celle-ci est rejetée lors de la 


métamorphose. Dans d’autres cas, la coquille 
larvaire est englobée dans la coquille définitive, 
mais les parties molles se retirent souvent de la 
première coquille, qui est alors isolée par une 
cloison interne ou même remplie d’un bouchon 
de calcaire. Dans ces conditions, il est fréquent 
que la coquille larvaire s’use ou se détache, 
tandis que la cloison ou le bouchon calcaire sub- 
sistent et constituent finalement le sommet de la 
coquille chez ladulte. 

Il peut arriver que l’axe d’enroulement de la 
coquille définitive forme un angle avec l’axe d’en- 
roulement de la coquille larvaire, ou même que 
le sens d’enroulement change brusquement : de 
sénestre qu’elle était, la coquille d’Odostomia 
dipsycha devient dextre au moment de la méta- 
morphose larvaire (fig. 1 E), par suite d’une 
torsion causée par un accroissement plus rapide 
de la partie dorsale que de la partie ventrale du 
corps ; ce cas est l’hétérostrophie. 

La durée de la vie pélagique avant métamor- 
phose varie suivant les espèces, parfois même 
suivant les individus. Il en résulte une taille iné- 
gale des coquilles larvaires : au sommet de cer- 
taines coquilles (Voluta), on peut voir d'énormes 
coquilles larvaires, tandis que dans d’autres cas 
celles-ci sont vraiment minuscules. 

Dans les cas où une différence existe entre la 
coquille larvaire et la coquille adulte, on pour- 
rait être tenté de schématiser cette situation en 
considérant deux stades de développement de la 
coquille, séparés par le moment de la métamor- 
phose. Les choses ne sont pas aussi simples. 

On a voulu distinguer dans la coquille des Gas- 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 


, AE 
SUR L ONTOGENEÈSE DES GASTÉROPODES 


téropodes plusieurs portions successives, témoins 
de phases de l’ontogénèse 

1) la phyloconque, première coquille, non Spi- 
ralée, qui tombe souvent à un stade précoce ; 

2) la veloconque ou necloconque, seconde co- 
quille formée au stade véligère par la larve 
nageuse ; 

3) la népioconque, portion formée pendant la 
durée de la métamorphose ; 

4) l’ananéanoconque, portion formée après la 
métamorphose par le jeune devenu benthique ; 
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5) et 6) les portions adulte et gérontique de la 
coquille. 

Cette classification a les défauts ordinaires des 
systèmes basés sur un nombre insuflisant 
d'exemples ; les progrès de la connaissance, en 
mettant en évidence des cas particuliers et des 
exceptions, ont fait apparaître le caractère un 
peu trop strict de ce schéma. 

En fait, quand on regarde une coquille adulte, 
on n'y distingue généralement que deux portions : 
la protoconque et la coquille définitive. Ce qu'on 


EAN NANNEN 


F1G. 1. 


A : Larve de Buccinum undatum L. avec sa coquille embryonnaire cornée (« phyloconque »), d’après P.-H. FISCHER (c : 
conque ; b : bouche) — B : Protoconque d’Ocinebra corallina Sc., d’après P.-H. FISCHER — C : 


phylo- 
Coquille de jeune Purpura 


haemastoma L. coiffée par sa coquille larvaire ou Sinusigera, d’après Ph. DAUTZENBERG — D : Protoconque de Natica nitida 


Dox., d’après P.-H. FISCHER — E : 


appelle la protoconque comprend une ou plusieurs 
des quatre premières phases citées plus haut ; les 
parties organiques (phyloconque et dans une 
large mesure véloconque) disparaissent facile- 
ment ; la népioconque n’est pas toujours discer- 
nable, pour la bonne raison qu’elle n’a pas de 
valeur générale. Si les premières portions de la 
coquille ont disparu, ce qui arrive souvent chez 
les formes à vie pélagique brève, la protoconque 
ne représente plus que l’ananéanoconque. Si au 
contraire la véloconque était particulièrement 
solide (cas de certaines formes à longue vie péla- 
gique), la protoconque devient synonyme de 
véloconque ou de véloconque + ananéano- 
conque. 

Bien que prétendant à moins de précision, le 
mot protoconque est bien plus utilisable en pra- 


Sommet de la coquille d’Odostomia dipsycha, d’après H. B. WATSON. 


tique que la nomenclature des stades plus ou 
moins constants cités plus haut. L’ennui est de 
ne pas toujours savoir si le passage de la proto- 
conque à la coquille définitive correspond bien 
à la métamorphose larvaire (fin de la vie péla- 
gique et début de la vie benthique) ou s’il se situe 
après le début de la vie benthique. On lignore 
dans beaucoup de cas. Cette lacune est bien 
excusable, car les vérifications sont difficiles en 
cette matière. 

Les modifications de la coquille sont dues sur- 
tout au mode de plissement et aux sécrétions du 
bord du manteau. Le mode de plissement, qui 
est héréditaire, se modifie brusquement à cer- 
taines phases, créant des échancrures, ondula- 
tions ou côtes d’aspect spécifique. Ainsi la fissure 
des Pleurotomaria apparaît brusquement sur le 
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second tour de spire ; la fissure des Æmarginula, 
Rimula, Fissurella apparaît de la même façon, 
mais dans le genre Fissurella un nouveau chan- 
wement dans la disposition du manteau ne tarde 
pas à fermer la fissure par Pavant, et elle devient 
ainsi un orifice qui, du fait de la croissance, finit 
par se placer au sommet de la coquille. 


APPARITION DES CARACTÈRES SEXUELS SECON- 
DAIRES. — Il est peu classique de parler de 
« caractères sexuels secondaires » à propos des 
Gastéropodes. Le dimorphisme sexuel est géné- 
ralement peu marqué dans ce groupe et la preuve 
n’a pas toujours été donnée que les importantes 
modifications de la coquille adulte sont bien une 
conséquence de la maturité sexuelle. 

On peut néanmoins penser, sans grand risque 
d'erreur, que la métamorphose du péristome 
correspond effectivement avec l’apparition de 
la maturité sexuelle. Il y a de sérieuses chances 
pour qu'elle constitue un caractère sexuel 
secondaire. 

C’est surtout chez les Prosobranches les moins 
archaïques que lon rencontre cette métamor- 
phose, qui se manifeste par des épaississements, 
rebroussements, digitations, etc., et par une 
pigmentation particubhère. L’expansion du péris- 
tome chez les formes dites « ailées » (Pterocera, 
Aporrhais, ete.) est l'exemple le plus spectacu- 
laire de ces métamorphoses. 

Ainsi, chez les Prosobranches supérieurs, l’as- 
pect du péristome nous permet de savoir si nous 
avons affaire à un jeune ou à un adulte. Ce sont 
surtout (mais non exclusivement) les formes à 
coquille siphonostome qui nous présentent cette 
métamorphose du péristome, signe de l’âge 
adulte. 

Dans certains cas, la formation du péristome 
adulte semble définitive, ce qui fait penser à 
l'arrêt de la croissance. Mais il faut être prudent 
avant de conclure ainsi, car maints Proso- 
branches sont capables de détruire et remodeler 
certaines parties de leur coquille. Dans d’autres 
cas, la croissance se poursuit après la métamor- 
phose adulte, et l’on voit alors apparaître, à 
intervalles plus ou moins réguliers, une série de 
€ péristomes adultes » séparés par des portions 
de coquille secrétées sans différenciation parti- 
culière, 


CARACTÈRES GÉRONTIQUES. — La croissance 
de la coquille peut se poursuivre non seulement 
pendant l’âge adulte, mais même, à un moindre 
degré, pendant la vieillesse. Des particularités 
morphologiques ont été signalées pour les portions 
gérontiques de la coquille, qui redevient lisse 
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par une simplification progressive des € orne- 
ments » calcaires, souvent accompagnée d’une 
dépigmentation et d’une diminution du périos- 
tracon. Il y a, semble-t-il, altération de certains 
fonctionnements glandulaires et affaiblissement 
des propriétés musculaires du manteau, dont les 
plissements spécifiques ne se font plus normale- 
ment. Mais l’activité des glandes à calcaires ne 
semble pas atteinte, car la quantité de calcaire 
émis, qui se traduit par l'épaisseur de la coquille, 
n’est en rien diminuée, pas plus que la sécrétion 
de la nacre. La stérilité sénile a été remarquée 
chez divers Gastéropodes, mais il est difficile de 
savoir dans quelle mesure les caractères dits 
séniles de la coquille sont liés à la cessation de 
l’activité sexuelle. L'apparition de certains or- 
ganes tardifs, comme la troisième tubulure du 
péristome chez les T'riforis, a été parfois considérée 
comme un caractère sénile, mais Je ne pense pas 
que ce point de vue puisse être accepté sans de 
sérieuses réserves. 


TRANSFORMATIONS DUES AU MILIEU. — Nous 
avons précédemment considéré l’ontogénèse sur- 
tout sous son angle héréditaire. Mais les condi- 
tions de nulieu auxquelles sont soumis les Gasté- 
ropodes peuvent s'inscrire dans l’aspect de leur 
coquille. Les Gastéropodes répondent particu- 
hèrement à l’action des conditions extérieures et 
il n’est pas étonnant que le plus célèbre champion 
de l’« influence du milieu », J.-B. de Lamarck, 
ait été un malacologiste. 

Quelque opinion que l’on se fasse des théories 
transformistes et des mécanismes de l’évolution, 
il serait puéril de méconnaître l'influence énorme 
du milieu sur la forme de la coquille des Mol- 
lusques en général et des Gastéropodes en parti- 
culier. Cette influence est souvent immédiate. 
Dans telle localité des îles Orcades, où les Meri- 
hina sont soumises à des variations de salinité 
du milieu, leur aventure s'inscrit automatique- 
ment sur la coquille, dont les portions sécrétées 
dans l’eau douce diffèrent des portions sécrétées 
lors d’une phase saumâtre. 

L’extrème plasticité des Gastéropodes sous 
l'influence des conditions locales ou tempo- 
raires du milieu doit inciter le paléontologiste à 
une grande prudence. On ne doit pas se laisser 
abuser par les variations souvent importantes 
que présente une même espèce suivant les condi- 
tions dans lesquelles elle a vécu. 


UTILISATION DES DONNÉES ONTOGÉNIQUES 
DANS LA CLASSIFICATION. — [évolution ontogé- 
nique donne d’utiles renseignements sur les filia- 
tions ou les parentés. On sait que la larve véli- 
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gère des Gastéropodes à été comparée avec la 
larve trocophore des Annélides, suggérant entre 
les deux groupes une parenté que confirment 
d’autres considérations anatomiques. 

À l’intérieur de l’embranchement des Mol- 
lusques, les stades larvaires peuvent être égale- 
ment utilisés. La protoconque assez caduque, 
remarquée par Gunnar Thorson au sommet de la 
coquille des Neopolina, pourrait être un argu- 
ment pour rattacher les Tryblidiacés aux Gasté- 
ropodes, comme sous-classe par exemple, et je ne 
doute pas que cela puisse être proposé tôt ou tard. 

Dans bien des cas, la coquille jeune d’un Gas- 
téropode rappelle un Gastéropode tout différent, 
ce qui suggère une filiation : les Fissurella passent 
successivement par des stades qui rappellent les 
adultes d’Emarginula et de Rimula ; les Megala- 
tractus, qui sont les plus grands de tous les Gas- 
téropodes, passent d’abord par un stade cérithi- 
forme ; il en est de même pour les Eustoma du 
Jurassique, bien différents pourtant des Mega- 
latractus. Les jeunes Neptunea rappellent les 
Murex ; les Pterocera passent par un stade piru- 
liforme, les Aporrhais par un stade fusiforme. 
Les stades jeunes des Cypraea rappellent les 
Voluta ou les Oliva. 

Des faits de cet ordre ont conduit A. W. Gra- 
bau ? à poser le principe suivant lequel l’étude 
de la protoconque d’un Gastéropode était le 
meilleur critère pour déterminer sa phylogénie. 
Malheureusement pour la théorie de Grabau, une 
classification établie sur ces bases serait parfois 
très différente de celle que donne l’anatomie 
comparée. On a fait remarquer que des adultes 
semblant vraiment appartenir à une même espèce 
avaient parfois des protoconques assez variables 
(exemple Sipho gracilis). Ed. Lamy”? a souligné 
que la forme de certaines coquilles larvaires pou- 
vait être influencée par un genre de vie particulier 
(larves nageuses ou larves suralimentées, ete.). 
De sorte que dans un même groupe (Purpura, 
ou, si l’on veut, Thais et Nucella), des espèces 
anatomiquement voisines ont des protoconques 
très différentes suivant qu'il existe une phase 
pélagique (T.haemastoma) ou un développement 
direct (N. lapillus). 

On a insisté, d'autre part, sur le caractère 
adaptatif des coquilles de certaines larves na- 
geuses (Sinusigera, Macgillivraya, Cheletropis, 
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etc.) : on trouve des larves Sinusigera dans des 
genres aussi divers que Bela, Purpura, Bittium, 
Triforis, Coralliophila, Nassa. 

L'étude de la protoconque, compte tenu des 
réserves que nous venons de faire, peut néan- 
moins rendre des services en systématique à 
condition de ne pas l’invoquer sans contrôle. 
Elle à été utilisée, par exemple, pour distinguer 
des genres tels que Volutilithes et Athleta dans 
l'Eocène. 

La métamorphose qui marque l’âge adulte est 
importante à considérer sur le plan de la systé- 
matique. Ainsi, certaines formes jurassiques 
proches des Cerithiidae (Campanilopsis, Eustoma) 
ont entre elles des aflinités phylétiques évi- 
dentes, mais lune de ces formes, ÆEustoma, 
acquiert à la métamorphose un péristome très 
particulier qui oblige à créer pour elle un groupe 
à part. 

On peut être, comme je le suis moi-même, 
adversaire de la multiplication trop souvent 
excessive des coupures systématiques, mais dans 
le cas d’une métamorphose importante je pense 
qu’il convient de séparer génériquement la forme 
dérivée tout en reconnaissant sa parenté avec la 
forme d’où elle tire son origine. Ce cas est à rap- 
procher de celui de lAmblystome, Batracien 
pérennibranche pendant sa jeunesse et parfois 
pendant toute sa vie, mais susceptible par une 
simple action hormonale (naturelle ou expéri- 
mentale), de se métamorphoser en Batracien 
urodèle ; c’est bien parmi les Urodèles que l’on 
classe finalement lAmblystome, et non parmi 
les Pérennibranches. 


ConcLusions. — Les phases de l’ontogénèse 
sont particulièrement nettes chez les Gastéro- 
podes, dont la coquille montre une série de 
métamorphoses larvaires ou adultes d’un grand 
intérêt. Cette circonstance permet de reconsti- 
tuer, dans une certaine mesure, la phylogénèse 
d’une forme d’après l'examen de la coquille. 
Toutefois, les conclusions phylogénétiques ne 
doivent être avancées qu'avec prudence en 
raison de la plasticité extrême de la coquille vis- 
à-vis des influences du milieu. 


L 2. GRABAU A. W. (1907): Proc. 7th intern. z0ol. Congr., Boston, 


p. 753-766. 
3. LAMY E. (1933) : Journ. Conclyl., vol. LX XVII, p. 5-19. 
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Revue de quelques travaux de 0. H. Schindewolî 
sur l'ontogénèse suturale (Ammonoïdés) 


par Jacques SORNAY (Paris) 1; 


Sommaire. — Après avoir indiqué le principe de l'étude ontogénique de la suture des Ammo- 
noïdés, on expose quelques généralités sur la morphologie des premiers stades suturaux et la 


terminologie employée dans leur étude. 


On présente ensuite les relations entre les grands ensembles d’Ammonoïdés du Primaire et 
du Secondaire tels que les voit O. H. Schindewolf d’après ses études d’ontogénie suturale. 

On termine en étudiant rapidement à la lumière des travaux de cet auteur : l'interprétation 
de la suture du genre Spiroceras, la position systématique du genre Strenoceras et enfin l’hété- 
rochronie du premier lobe secondaire et son importance dans la classification des Ammonites 


jurassiques. 


On sait que, chez les Ammonoïdés, la suture 
souvent très compliquée chez l’adulte, en parti- 
culier chez les formes du Secondaire, n’acquiert 
ses caractères définitifs que peu à peu au cours 
de l’ontogénèse. Depuis les premiers travaux de 
W. Branco [1879-1880], divers auteurs se sont 
efforcés de voir comment les lobes et les selles 
se forment successivement au cours du déve- 
loppement de la coquille, en un mot de reconsti- 
tuer l’ontogénie suturale. 

L'étude de cette ontogénie est simple, au 
moins en principe. Il suffit de posséder des indi- 
vidus parfaitement conservés jusqu’à la loge 
initiale et de pouvoir progressivement décorti- 
quer les tours en partant de l'extérieur pour 
revenir Jusqu'au début de la coquille. Chaque 
cloison est dessinée au fur et à mesure qu’on 
avance et on arrive ainsi à reconstituer la série 
complète des sutures des cloisons qu’a sécrétées 
l'animal depuis celle de la loge initiale ou pro- 
suture [Schindewolf, 1928] et celle de la pre- 
mière cloison qui lui fait suite ou suture pri- 
maire [Schindewolf, 1928]. Ayant ainsi la suc- 
cession des états par lesquels est passée la 
suture depuis le début jusqu’au stade adulte, on 
peut reconstituer le développement ontogénique 
sutural:dans le cas de l'individu étudié. 

Mais si la chose est simple dans son principe, 
on conçoit qu’elle l’est bien moins dans son 
application. Un premier obstacle dans de telles 
études est celui des difficultés d'observation. Ces 
dernières tiennent d’abord à la petitesse des 


objets observés ? mais aussi à la grande rareté 
des spécimens suffisamment bien conservés pour 
montrer la série complète des premiers stades 
suturaux qui sont justement les plus importants 
au point de vue théorique. Un deuxième obstacle, 
qui tient à la nature même de la suture et sur 
lequel C. Diener [1916, p. 567] a le premier 
attiré l’attention, est le suivant : le processus du 
développement ontogénique de la suture est 
discontinu. Plus exactement, si la partie du 
manteau sécrétant la coquille se complique ou se 
modifie de façon continue au cours de la crois- 
sance de l’animal, les cloisons, elles, ne sont pas 
sécrétées de façon continue mais, entre la for- 
mation de chacune d’elles, s’est écoulé un cer- 
tain temps. Chaque cloison ne reflète done que 
l'aspect particulier de la portion sécrétrice du 
manteau au moment où elle a été formée. Ce 
sont donc des stades évolutifs distincts que nous 
avons sous les yeux lorsque nous étudions l’onto- 
génèse d’une suture et, entre cés stades, il n’y 
a pas de terme de passage. On reconstitue donc 
l’'ontogénie de la suture à l’aide de ces stades 
successifs et non pas d’après une série d’observa- 
ton continue. Si minime soit-elle, il y a donc 
toujours une part d'interprétation dans cette 
reconstitution. 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 

2. Les premiers stades cloisonnaires s’étudient sur des coquilles 
dont le diamètre est de l’ordre du millimètre, parfois un peu 
moins. 


TRAVAUX DE O. H. 


Néanmoins, l’étude ontogénique de la suture 
des Ammonoïdés a fourni des résultats non 
négligeables (en particulier à O. H. Schindewolf) 
sur l’évolution de ce groupe et sur ses relations 
internes. Les travaux de cet auteur sur ce sujet 
s’échelonnent sur plus d’une trentaine d'années 
mais, dans plusieurs études récentes, il a fait le 
point de l’état d'avancement de ses recherches et 
il est intéressant d’en donner ici un aperçu, en 
particulier en ce qui a trait aux Ammonites 
secondaires. En effet, les études ontogéniques de 
sutures qu'il a entreprises lui ont permis d’ap- 
porter des solutions nouvelles sur divers points 
de la classification des Ammonites jurassiques. 
En outre, la comparaison du développement 
ontogénique de la suture chez divers genres du 
Secondaire a permis à O. H. Schindewolf de 
faire apparaître entre ceux-c1 des affinités ou des 
différences que l’étude morphologique par les 
méthodes classiques n’aurait pas permis de 
déceler. 

Mais avant de passer aux résultats obtenus 
par cette méthode en ce qui concerne les Ammo- 
nites Jurassiques, il est utile d'exposer quelques 
généralités. 


GÉNÉRALITÉS. — La terminologie de la suture 
employée par Schindewolf dérive de celles pro- 
posées et utilisées par F. Noetling [1905] et par 
R. Wedekind [1916]. Elle est basée sur le stade 
de développement sutural le plus simple que 
lon puisse observer chez les Ammonoïdés à 
enroulement normal, c’est-à-dire chez les Gonia- 
tites dévoniennes les moins évoluées. Chez ces 
formes, la suture comprend trois lobes (fig. 1) 
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F1G. 1. — Suture la plus simple, montrant les trois protolobes. 


La suture est supposée étalée. En fait I est non visible 
étant sur la face interne, cachée, du tour. 


— le lobe externe EË placé ventralement dans le 
plan de symétrie, 

— le lobe interne 1 placé dorsalement dans le 
plan de symétrie, 

— le lobe latéral L situé latéralement au plan 
de symétrie. 

Alors que la position des lobes interne et 
externe est fixe, puisqu'ils sont liés au plan de 
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symétrie de la coquille, celle du lobe latéral est 
relativement variable. 

Ces trois lobes (interne, externe et latéral), et 
ces trois-là seulement, se retrouvent d’après 
Schindewolf chez tous les Ammonoïdés pri- 
maires et secondaires et sont, pour cette raison, 
appelés par Schindewolf protolobes. Chez les 
Goniatites les moins évoluées, la suture conserve 
pendant toute la vie de Panimal uniquement les 
trois protolobes. Par contre, toutes les sutures 
très différenciées et à nombreux éléments qu’on 
peut observer chez les Goniatites les plus récentes 
ainsi que chez les Cératites et les Ammonites 
Jurassico-crétacées dérivent de cette suture tri- 
lobée originelle par insertion de nouveaux lobes 
qui sont distingués des trois lobes fondamentaux 
sous le nom de métalobes. Schindewolf a reconnu 
deux modes de formation de ces métalobes. 

En effet, dans la suture primitive à trois pro- 
tolobes, 1l existe deux selles : la selle interne 
située entre le lobe interne et le lobe latéral, et 
la selle externe entre le lobe latéral et le lobe 
externe. Les métalobes se forment par décou- 
page soit de la selle externe, soit de la selle 
interne. Ceux qui naissent de la selle interne 
sont dits métalobes ombilicaux (U) du fait qu’ils 
se forment du côté de l’ombilice et ceux qui 
naissent de la selle externe sont dits métalobes 
adventifs (A) 

Lorsque ce sont des métalobes ombilicaux qui 
se forment, ceux-ci ont tendance à repousser le 
lobe latéral qui émigre peu à peu de sa position 
originelle contre la ligne spirale jusque vers le 
SN des flancs. Pan contre, dans le cas où les 
métalobes sont de type adventif, ce sont eux qui 
se trouvent sur les flancs et ils n’ont pas tendance 
à déplacer le lobe latéral qui ne quitte pas sa 
position originelle au voisinage de la ligne spi- 
rale (fig. 2 A). 

Schindewolf [1954 a, 1954 b] admet que les 
deux types d'évolution ontogénique de suture : 
celui à lobes adventifs et celui à lobes ombilicaux, 
caractérisent des rameaux différents des Ammo- 
noïdés et cela lui permet de donner une vue 
d'ensemble de l’évolution des Ammonoïdés du 
Primaire au Secondaire. 

Au Dévonien, le groupe des Agoniatitidés est 
constitué par des formes conservant toute leur 
vie une suture primitive avec seulement les 
trois protolobes. A la fin du Dévonien et au cours 
du Permo-Carbonifère s’en détachent deux 
grands groupes : celui des formes à suture avec 
lobes adventifs que Schindewolf appelle le 
groupe des Goniatites et celui des formes à suture 
avec lobes ombilicaux qu’il qualifie de Proléca- 
nitidés au sens large. 
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Le groupe des Goniatites, dominant pendant 
le Paléozoïque, s'éteint à la limite Permien- 
Trias, tandis que le type sutural à lobes ombi- 
licaux, faiblement représenté au Paléozoïque 
(Prolécanitidés), sera la souche d’où sortiront les 
Cératites du Trias et l’ensemble des Ammonites 
Jurassiques et crétacées. 

Les recherches de Schindewolf sur Koninckites 
et d’autres genres voisins du Trias inférieur lui 
ont montré que la suture primaire des Ammo- 
nites triasiques est à quatre lobes. Il ne semble 
donc pas possible à première vue de raccorder 
les Ammonites triasiques aux Ammonites pri- 
maires dont la suture primaire est toujours à 
trois lobes comme on l’a vu. Schindewolf fait 
alors l’hypothèse suivante : lorsqu'on passe des 
Ammonites primaires (Palaeoammonoidea) aux 
Ammonites triasiques (Mesoammonoidea), il se 
produit une accélération du développement avec 
escamotage du stade à trois lobes et le premier 
stade réalisé est immédiatement un stade à 
quatre lobes en tout point comparable à celui 
qu’on observe dans les stades âgés de certains 
Ammonoïdés primaires comme Merocanites du 
Carbonifère, par exemple. Et comme l’évolution 
ontogénique ultérieure de la suture chez les 
Cératites étudiées est du type à métalobes ombi- 
hcaux, Schindewolf rattache tout naturellement 
les Cératites aux formes primaires montrant 
elles-mêmes une ontogénie à métalobes ombili- 
caux, confirmant ainsi lopinion fréquemment 
admise qui fait dériver les Cératites du Trias 
inférieur des Prolécanitidés carbonifères par l’in- 
termédiaire des Xénodiscidés du Permien. 

Un phénomène analogue d’accélération évolu- 
tive se produit de nouveau lorsqu'on passe des 
Cératites aux Ammonites jurassiques et créta- 
cées (Neoammonoidea). La suture primaire des 
Cératites du Trias inférieur montrait quatre 
lobes : les trois protolobes et un métalobe de 
type ombilical. Ce stade est escamoté chez les 
Neoammonoidea et la suture primaire y montre 
toujours cinq lobes : les trois protolobes et deux 
métalobes ombilicaux. L'évolution ultérieure de 
la suture est, d’après Schindewolf, toujours du 
type à métalobes ombilicaux. 

Si les interprétations suturales proposées par 
Schindewolf sont toutes exactes. on arrive ainsi 
à une image des rapports entre les grands 
groupes d’Ammonoidea qui est très satisfaisante 
et que résume le tableau de la figure 2 B 3. 

Nous pouvons maintenant abordée divers pro- 
blèmes de systématique et de morphologie des Am- 
monites secondaires pour lesquels Schindewolf a 
pu proposer des solutions en se basant sur les don- 
nées tirées de l’évolution ontogénique de la suture. 
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INTERPRÉTATION DE LA SUTURE RÉDUITE DE 
SprrocerAs. — Spiroceras est un genre d’Ammo- 
nite déroulé appartenant au Bajocien et au 
Bathonien. A l’état adulte cette forme montre 
une suture simple (fig. 2 C) avec trois lobes seu- 
lement : un lobe interne, un lobe externe et entre 
eux un troisième lobe très accusé considéré de 
façon générale comme un lobe latéral. Entre ces 
trois lobes, deux larges selles présentant chacune 
une indentation médiane assez profonde. C’est 
évidemment là un type de suture tout à fait 
anormal chez une Ammonite secondaire qui, 
comme on l’a vu plus haut, montre toujours un 
minimum de cinq lobes à la suture. L’étude de 
Spiroceras bifurcati (Quensrt.), effectuée par 
O. H. Schindewolf [1951, 1954 b] sur un maté- 
riel remarquablement conservé, lui a permis de 
constater que cette interprétation simple de la 
suture de Spiroceras ne pouvait pas être main- 
tenue. En effet les premiers stades de S. bifur- 
cati montrent que la suture de l'espèce corres- 
pond parfaitement par son aspect général et le 
nombre de ses éléments aux premiers stades des 
autres Ammonites : les trois lobes fondamentaux 
E, L, I et deux métalobes ombilhicaux U, et U,. 
C’est une suture absolument normale. Elle se 
maintient semblable sur les cinq premières 
sutures qui correspondent à la partie enroulée de 
la coquille. Mais, dès que le déroulement com- 
mence. le développement sutural se modifie. Le 
lobe U, situé sur le bord ombilical et assez peu 
apparent se développe énormément tandis qu’au 
contraire U, et L restent très petits et se déve- 
loppent lentement. Finalement on constate que 
ce qui, dans la suture adulte, était généralement 
considéré comme le lobe latéral est en fait le 
lobe U, tandis que L et U, restent toujours très 
réduits et correspondent respectivement aux 
indentations médianes des selles externe et 
interne. 

L’étude ontogénique permet donc de montrer 
que la suture, tout à fait anormale à première 
vue, du genre Spiroceras rentre en fait dans le 
cadre général et ne doit son aspect singulier 
qu’à des phénomènes secondaires de réduction. 

On pourrait penser que ces phénomènes de 
réduction sont directement en relation avec le 
déroulement, du fait qu’ils débutent en même 
temps que commence ce dernier. O. H. Schin- 
dewolf [1951] fait remarquer d’ailleurs que la 
même réduction, portant sur les mêmes lobes U, 
et L,s’observe chez le genre Bochianites du Cré- 
tacé inférieur mésogéen, genre sans aucune 


3. Cette interprétation est celle admise par W. J. Arkell 
[1957 a] dans le Traité de Paléontologie des Invertébrés, 
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: Comparaison des deux types de formation de métalobes : type à métalobes ombilicaux (à gauche) et type à métalobes 


adventifs (à droite). (D’après O. H. SCHINDEWOLF [1954 a]). Le trait vertical sur les sutures indique la position de la ligne 
spirale et sépare la partie externe de la partie interne de la suture. Pour la signification des lettres se reporter au texte. 


: Schéma illustrant les relations entre les grands groupes d’Ammonoïdés : d’une part la lignée des formes à lobes secondaires 


ombilicaux (type U), de l’autre celle des formes à lobes secondaires adventifs (type A). (D’après O. H. SCHINDEWOLF 
[1954 a].) 


: Développement ontogénique sutural de Spiroceras bifurcati (QUENST.) du Dogger. (D’après O. H. SCHINDEWOLF [1951/]). 


a : deuxième suture ; b: cinquième suture, vers la fin de la partie jeune enroulée (le trait vertical sur les sutures a et b marque 
la position de la ligne spirale et sépare la partie interne de la partie externe de la suture); c : suture au commencement de la 


partie déroulée ; d : suture au stade âgé. 


: Schéma montrant la mise en place orthochrone (a, b, c) et hétérochrone (a, b’, c’) des lobes ombilicaux. (Inspiré de ©. H. 


SCHINDEWOLF [1953]). Les deux modes de développement partent d’un stade initial morphologiquement semblable mais non 
équivalent (dans un cas, le lobe faisant suite à J est U;, dans l’autre c’est U;). Dans l’orthochronie (a, b, c), on voit apparaître 
le lobe U, sur le dos de la selle située entre I et U,. Le résultat final (ce et c’) est le même dans les deux cas et le lobe 
sutural est toujours U, comme l'indique sa situation par rapport au trait vertical marquant sur les différentes sutures la 


position de la ligne spirale. 
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parenté avec Spiroceras. Cet auteur à pu obser- 
ver chez Bochianites une évolution suturale à 
partir d’un type à cinq lobes calquée sur celle 
de Spiroceras. Cependant il faut remarquer aussi 
que le genre Kabylites du Barrémo-Bédoulien, 
identique dans sa morphologie externe à Bochia- 
nites, présente d’après M. Durand Delga [1954] 
une suture adulte à quatre et non à trois lobes. 
Dans le cas de Kabylites, le quatrième lobe qui 
se développe est probablement U, d’après sa 
position, bien que, sans étude ontogénique du 
développement sutural, il soit impossible d’être 
affirmatif à ce sujet. Mais le fait que Kabylites 
et Bochianites, bien qu'identiques au point de 
vue de la morphologie externe, ne présentent 
pas une réduction suturale du même type, laisse 
planer un doute sur la possibilité de mettre en 
relation directe réduction suturale et déroule- 
ment. O. H. Schindewolf [1951] fait l'hypothèse 
que la réduction suturale serait en quelque sorte 
un rappel de la suture ancestrale de type gonia- 
tite tout comme le déroulement serait un retour 
à un type morphologique ancestral. Le compor- 
tement différent de Kabylites et de Bochianites 
me fait douter également de la valeur de cette 
explication. 

Une chose en tout cas demeure acquise à la 
suite des recherches de O. H. Schindewolf. Ni 
Spiroceras, ni Bochianites ne forment plus main- 
tenant des groupes isolés morphologiquement au 
point de vue sutural et les caractères si spéciaux 
de leur ligne eloisonnaire sont uniquement d’ori- 
dine secondaire. 


PosITION SYSTÉMATIQUE DE STRENOCERAS. — 
Le genre Strenoceras a été classé de façon très 
différente suivant les auteurs. Sans parler de 
Hyatt qui le place dans les Reineckeidae dans le 
traité de Zittel, L. F. Spath [1928, p. 252] le met 
dans les Parkinsontiidae tandis que F. Roman 
[1938] en fait un Cosmoceratidae. Enfin Arkell 
[1957 a], avant de le remettre dans les Parkin- 
sontidae, a voulu en faire[1950] un Spiroceratidae. 

L'évolution ontogénique de la suture de Stre- 
noceras a été étudiée de façon détaillée par 
O. H. Schindewolf [1953], justement sur la 
demande d’Arkell, en vue de préciser la position 
systématique de ce genre. Cette étude, basée sur 
quelques exemplaires de Strenoceras subfurcatum 
(Zier.) du Bajocien du Wurtemberg, lui a montré 
que les premiers stades suturaux observables ne 
diffèrent en rien de ce qui se voit chez la plupart 
des Ammonites Jurassiques au même âge. Elle 
comprend les lobes : [, U;, U,, L, E. A l’origine, 
le lobe U, se trouve sur la ligne spirale. Il se 
déplace ensuite vers le côté externe tandis que 


SORNAY 


prend naissance tardivement un troisième lobe 
ombilical U, qui vient se placer au voisinage de 
la ligne spirale. La suture reste toujours assez 
peu découpée, même au stade adulte, et donne 
une impression générale de simplicité. 

D’après Schindewolf, les caractères suturaux 
précédents permettent difficilement de rappro- 
cher étroitement Strenoceras et Spiroceras comme 
voulait le faire Arkell en 1950 en les faisant 
entrer tous deux dans la famille des Spirocera- 
tidae. Comme le fait remarquer O. H. Schindewolf, 
si les premiers stades suturaux sont les mêmes 
dans les deux genres, cela ne prouve rien puisque 
presque toutes les Ammonites jurassiques et cré- 
tacées présentent à l’origine des stades ana- 
logues. Mais ensuite l’évolution est toute diffé- 
rente dans les deux genres, puisque U, et L 
subissent une réduction considérable chez Spiro- 
ceras et qu’on ne voit rien de tel chez Strenoceras 
où la suture évolue de façon tout à fait normale. 
Il n’y a donc aucune raison valable pour rappro- 
cher Strenoceras et Spiroceras dans une même 
famille. 

Enfin, toujours d’après Schindewolf, on ne 
peut pas non plus rapprocher Strenoceras des 
Parkinsontidae comme le fait Arkell [1957 a]. 
Les Parkinsontidae présentent en effet une évo- 
lution suturale de type spécial, dite par Schin- 
dewolf évolution hétérochrone et qui n’existe pas 
chez Strenoceras. Et ceci nous amène au dernier 
point qui sera traité ici : la question de l’évolu- 
tion hétérochrone de la suture. 


HÉTÉROCHRONIE DU LOBE OMBILICAL ET SON 
IMPORTANCE DANS LA CLASSIFICATION DES AM- 
MONITES JURASSIQUES. — Chez la grande majo- 
rité des Ammonites Jurassiques et crétacées, la 
suture primaire montre les trois protolobes E, I, 
L ainsi que deux métalobes ombilicaux : U, et 
U;, bien formés. À un stade ontogénique plus 
tardif, on voit normalement la suture se compli- 
quer par l’apparition entre U, et U, du méta- 
lobe U, et c’est lui qui, ordinairement, dans la 
suture adulte se trouvera sur la ligne spirale (lobe 
sutural). Nous ne parlons pas ici des éléments 
qui, encore plus tard, vont faire leur apparition 
pour donner à la suture adulte toute sa compli- 
cation. Le processus de l’hétérochronie n’inté- 
resse en effet que les premiers stades ontogé- 
niques suturaux et ses effets ne sont plus sen- 
sibles morphologiquement dans les stades ulté- 
rieurs. 

Par contre, chez certains genres d’Ammonites, 
ce processus qu'on peut appeler normal ne se 
produit pas. Au lieu de U, et U, c’est U, et U, 
qu'on voit sur la suture primaire. U, n'apparaît 
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que dans l’une des sutures faisant suite à la 
suture primaire et alors on le voit occuper sa 
place caractéristique près du protolobe interne I. 
Très souvent ce lobe U;, ne se montre que 
lorsque U, a déjà atteint sa position de lobe sutu- 
ral et, même après s'être développé, il peut rester 
petit et mal développé pendant un temps rela- 
tivement long. Ce phénomène d’apparition retar- 
dée de U, est ce que O. H. Schindewolf appelle 
la mise en place hétérochrone du lobe ombilical 
(U;) par opposition au cas général où cette mise 
en place de U, est dite orthochrone. 

L'évolution finale de la suture arrive naturel- 
lement au même résultat dans le cas d’ortho- 
chronie comme dans celui d’hétérochronie puis- 
qu’on a toujours finalement I, U,, U,, U;,, L, E 
dans le même ordre (voir fig. 2 D). 

C’est en 1923 que O. H. Schindewolf a décou- 
vert l’hétérochronie dans la mise en place du 
lobe ombilical U, et observé celle-ci chez de nom- 
breux genres appartenant aux Stephanoceratidae, 
à diverses familles voisines (Otoitidae, Sphaeroce- 
ratidae, Macrocephalitidae, Cosmoceratidae), et 
enfin aux trois fanulles suivantes : Morphocera- 
tidae, Parkinsontidae, Reineckeidae. 

Dès cette époque, O0. H. Schindewolf considère 
toutes ces familles comme devant être réunies, 
du fait de leur hétérochronie, en un même en- 
semble, les Stephanoceratoidae. Par ailleurs, chez 
les Perisphinctidae qui dans leur ensemble sont 
orthochrones, Schindewolf a reconnu que divers 
genres montrent aussi une suture à développe- 
ment hétérochrone. Ce sont principalement des 
formes du Dogger. Comme tous leurs autres 
caractères sont périsphinctidiens, 1l ne les sépare 
pas des autres Perisphinctidae mais les réunit 
sous le nom de Pseudoperisphinctinae. Il admet 
en outre une origine polyphylétique des Peris- 
phinctidae d’après les caractères de leur ontogénie 
suturale. Pour lui, les Pseudoperisphinctinae 
hétérochrones dériveraient directement des Ste- 
phanocerataceae, le reste des Perisphinctidae ortho- 
chrones descendant des Coeloceratidae. 

Les paléontologistes anglais L. F. Spath [1931, 
p220297het We 37 Arkel1957%a; p. {TT ; 
1957 b, p. 235] se sont élevés contre les concep- 
tions de O. H. Schindewolf et contre l’emploi fait 
par lui des caractères suturaux embryonnaires 
pour remanier les relations entre Stephanocera- 
taceae et Perisphinctaceae d’une part et admettre 
le polyphylétisme des Perisphinctidae de l’autre. 

L. F. Spath a simplement rejeté les idées de 
Schindewolf mais, par contre, W. J. Arkell les 
a discutées et a présenté une série d’objections. Il 
reproche d’abord à Schindewolf de vouloir diviser 
les Ammonites en deux grands groupes : les 
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orthochrones et les hétérochrones, où les ortho- 
chrones seraient un groupe purement artificiel 
unissant les formes les plus disparates. Ce à quoi 
Schindewolf [1957] à répondu qu’évidemment 
l’orthochronie ne caractérise pas un groupe puis- 
qu'elle représente simplement le cas normal chez 
les Ammonites. 

Mais lobjection la plus importante est une 
objection de principe. O. H. Schindewolf accorde 
une valeur majeure à l’ontogénie précoce de la 
suture. Or, fait remarquer Arkell, on ne peut pas 
a priori dire qu’un caractère est plus important 
qu'un autre pour la classification des Ammo- 
nites. D’innombrables exemples ont prouvé aux 
paléontologistes que tel caractère important dans 
un groupe l’est beaucoup moins, ou ne l’est plus, 
dans un autre. Trop d'observations prouvent la 
variabilité de la suture pour qu’on puisse lui 
accorder plus d'importance qu'aux autres carac- 
tères morphologiques et, d'autre part, la partie 
interne de la suture n’a pas un caractère de sta- 
bilité supérieur à celui de la partie externe. 

Mais, s’il est vrai que Schindewolf n’a pas 
répondu à cette dernière objection et n’a pas 
donné de raison valable de l’importance parti- 
culière accordée par lui aux caractères de l’on- 
togénie suturale, on peut inversement reprocher 
à Arkell de paraître admettre à priori qu'un 
caractère est sans importance parce que, comme 
l’hétérochronie, il ne s’observe que dans les pre- 
miers stades du développement de l'individu. Et 
on peut penser avec Schindewolf qu’Arkell 
[1957 a, p. 107] se trompe lorsque, faisant déri- 
ver les T'ulitidae à suture orthochrone des Sphae- 
roceratidae à suture hétérochrone, il considère ces 
mêmes T'ulitidae comme origine des Macrocepha- 
litidae eux-mêmes hétérochrones. C’est là tenir 
peu compte des caractères de l’ontogénie suturale 
dont rien ne permet de dire qu'ils sont sans 
valeur. 

Dans son dernier travail, O. H. Schindewolf 
[1957], répondant aux critiques d’Arkell, prend 
d’ailleurs une position beaucoup plus nuancée 
en ce qui concerne l'importance à donner à l’hé- 
térochronie dans la classification des Ammonites. 
En 1923, il semble bien près d'admettre que 
l'apparition de l’hétérochronie dans l’ontogénie 
suturale est caractéristique des Stephanocerata- 
ceae. Mais depuis, il a pu constater que les T'uliti- 
dae, qui par leurs autres caractères sont sûrement 
des Stephanocerataceae, ne montrent pas l’hété- 
rochronie des autres membres de la superfamille, 
et sont orthochrones. Aussi, 1l admet actuelle- 
ment que l’hétérochronie a pu apparaître indé- 
pendamment dans diverses lignées d’Ammonites 
sans que ces lignées soient directement appa- 
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rentées. Ce qui est reconnaître que l’hétéro- 
chronie n’est plus un caractère de superfamille 
bien que sa présence dans l'immense majorité des 
Stephanocerataceae en fasse un caractère d’impor- 
Lance majeure pour cette superfamille. C’est la 
raison pour laquelle dans un cas comme celui des 
trois familles dont 1l a été parlé plus haut : Mor- 
phoceratidae, Parkinsoniidae, Reineckeidae, O. H. 
Schindewolf les maintient dans les Stephanocera- 
laceae et non dans les Perisphinctaceae comme 
W. J. Arkell [1957] ou G. Westermann [1956]. 
Comme le dit fort bien Schindewolf, l’ensemble 
des autres caractères morphologiques chez ces 
trois familles ne donnant nullement une certi- 
tude en faveur d’une appartenance aux Peri- 
sphinctaceae, le caractère de lontogénie hétéro- 
chrone doit l'emporter et on doit placer les trois 
familles dans les Stephanocerataceae. 


Conczusions. — On voit que l'intérêt qui 
s’attache aux études d’ontogénie suturale n’est 
pas seulement de nature purement théorique. 
Les résultats obtenus dans ce domaine sont 
applicables à des fins pratiques, si l’on peut dire, 
en ce sens qu'on peut et qu’on doit en tenir 
compte dans les questions de classification. Tout 
le monde est du même avis sur ce point, aussi 
bien O. H. Schindewolf que ses adversaires. Le 
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désaccord n'apparaît que lorsqu'il s’agit de l’im- 
portance à attribuer aux caractères tirés de 
l’ontogénie suturale par rapport à ceux tirés de 
Panatomie externe. 

W. J. Arkell [1957 b] est visiblement enclin 
à ne pas accorder plus d'importance aux carac- 
tères ontogéniques suturaux qu'aux autres Ca- 
ractères et même, pratiquement, il a souvent 
tendance à les considérer comme des caractères 
subordonnés. O. H. Schindewolf et son école, par 
contre, estiment ces mêmes caractères suturaux 
extrêmement importants et souvent les placent 
au tout premier rang par rapport aux autres. 

L'état actuel de notre connaissance des Ammo- 
nites ne permet pas de départager ces deux ten- 
dances. Cependant, d’après tout ce que montre 
les essais successifs et plus ou moins réussis de 
classification des Ammonites, il paraît probable 
que chaque cas particulier devra être étudié 
indépendamment pour savoir qui, de Schindewolf 
ou d’Arkell, a raison dans sa manière de voir : 
l'importance comme caractère de classification 
de l’ontogénie suturale pouvant être différente 
suivant les familles et les genres considérés. 
Mais de toute façon l’œuvre de O. H. Schinde- 
wolf est trop importante pour qu’on ne doive pas 
en tenir largement compte dans les essais à venir 
de classification des Ammonites secondaires. 
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Réflexions sur quelques traits 
de la structure céphalique chez les larves de Trilobites 


par Pierre Hupé (Paris)!. 


Sommaire. — Sont envisagées dans cette note les questions suivantes 


dans la région pleurale 


: limites segmentaires 


inultisegmentation de la région préorale (tripleuralité et bipleuralité 


des lobes oculaires, et leur signification) — signification des pointes céphaliques des Olenellides 
— signification des pointes céphaliques des Trilobites propariaux et considérations sur la con- 
dition propariale — cœnogénèse, ontogénèse et phylogénèse. 


Le développement des Trilobites est connu de 
façon plus ou moins complète dans une quin- 
zaine de genres appartenant aux familles les plus 


Fi. 1. — Développement de Crassifimbria walcotti (RESSER), 
Cambrien inférieur, Pioche District, Nevada (dessins de A. R. 
PALMER (1958]). 


B : metaprotaspis, face 
meraspis (de- 


À : anaprotaspis vu de face et de profil ; 
et profil (degré 1) ; C : meraspis (degré 0) ; D : 
gré 7); E : holaspis. 


diverses. On trouvera des mises au point des 
connaissances récemment acquises en ce domaine 
dans les publications de L. Stürmer [1942], 
P. Hupé.[1953 a et ce, 1954-1955] et de H.B: 
Whittington [1957 a}. 


On sait que l’ontogénèse des Trilobites com- 
porte les étapes suivantes : 

1) Le stade protaspis [Beecher, 1897] corres- 
pond aux stades initiaux du développement. Le 
corps de la larve se réduit alors à un bouclier 
unique, de 0,25 à 1 mm en général, subcircu- 
laire, de convexité très variable, dont les seg- 
ments, plus ou moins apparents, sont d’abord 
ceux du cephalon (stade anaprotaspis [Beecher, 
1895 ; Stôrmer, 1942), fig. 1 A), auxquels viennent 
ensuite S ajouter progressivement, vers l'arrière, 
un certain nombre d’autres segments (stade 
metaprotaspis [Beecher, 1895 ; Sn 1942], 
fig. 1 B) résultant d’une segmentation téloblas- 
tique ?. 

2) Le stade meraspis [Raw, 1925] débute à 
l'apparition d’une articulation transversale fonc- 
tionnelle, séparant l’ensemble des segments 
céphaliques du pygidium larvaire (fig. 1 C). Des 
segments thoraciques provenant de la libération 
des segments pygidiaux antérieurs, viennent 
ensuite s’intercaler un à un entre le pygidium 
et le cephalon, tandis que de nouveaux segments 
se forment par voie téloblastique à l'arrière du 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 

2. La subdivision du stade prolaspis en deux phases (ana- 
protaspis et melaprotaspis) a été critiquée par H. B. Whittington 
[1959]. 

3. Il est possible que, dans certains cas, plusieurs segments, 
voire {ous les segments thoraciques, soient libérés en une seule 
fois [Whittington et Evitt, 1954]. 
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pygidium (fig. 4 D). Le stade meraspis se sub- 
divise en « degrés » dénommés d’après le nombre 
de segments thoraciques (degrés 0, 1, 2, ete.). 
3) Le stade holaspis [Raw, 1925] est atteint 
lorsque le nombre des segments thoraciques 
caractéristiques de l’espèce est réalisé (fig. 1 E) 
sans que la taille adulte soit pour cela atteinte ; 
en effet l'animal subira encore une croissance 
importante, mais sans changements notables de 
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sa forme, sauf dans certains cas où des modifi- 
cations séniles (ou gérontiques) peuvent appa- 
raître chez les plus grands individus. 


Nous n’examinerons ici que quelques particu- 
larités morphologiques du cephalon larvaire, en 
rapport, soit avec la segmentation, soit avec 
quelques processus possibles d'évolution du 


groupe. 


Les limites segmentaires dans la région pleurale. 


Les sillons transversaux, qui subdivisent la 
glabelle de la plupart des larves, sont à peu près 
unanimement considérés comme des limites 
intersegmentaires. 

Il n’en est pas de même pour les sillons qui les 
prolongent parfois sur les joues (cf. fig. 5, fig. 6 
A-C, fig. 15 A-B) et qui sont, tantôt considérés 
comme intersegmentaires [Stubblefield, 1936 ; 
Hupé, 1953 a, ete..], tantôt assimilés aux sillons 
intrasegmentaires qui traversent obliquement les 
plèvres thoraciques et pygidiales [Raw, 1937, 
p. 580 ; Whittington, 1957 a, p. 453] 4. 

Cette dernière opinion semble difficilement 
acceptable. 


L'argumentation de H. B. Whittington, qui 
complète celle de F. Raw, repose sur les suppo- 
sées constatations suivantes : 

— la direction des sillons pleuraux du protas- 
pis est oblique sur celle de la limite céphalo- 
pygidiale du protaspis (comme celle des sillons 
intrapleuraux des meraspis et holaspis l’est 
généralement par rapport aux limites interseg- 
mentaires) ; 

— les sillons intrapleuraux sont ceux qui 
apparaissent les premiers dans l’ontogénèse ; 

— ils sont les plus persistants sur le thorax 
et le pygidium, c’est-à-dire qu’ils peuvent être 
encore discernables lorsque les sillons interpleu- 
raux (— intersegmentaires) se sont effacés. 


Au premier de ces arguments, on peut objecter 
que l’obliquité en question est loin d’être la 


règle : elle n’existe, ni sur le protaspis de Lios- 
tracus ? [Stôrmer, 1942, fig. 8], ni sur celui de 


Redlichia |Kobayashi et Kato, 1951] (voir plus 
loin fig. 15 A.-B) et elle est douteuse chez le jeune 
meraspis (?) d’AHolmia (fig. 5, côté gauche). Les 
cas d’obliquité pourraient s’expliquer par le fait 
bien connu que les segments proches de la zone, 
subterminale, de segmentation téloblastique pygi- 
diale ont leurs plèvres obliques vers l'arrière et 
sont même, dans de nombreux cas, parallèles à 


l'axe du corps ; or cette zone est située près du 
bord postérieur de l’anaprotaspis, probablement 
à l’emplacement du segment occipital [Hupé, 
1953 a]. 

Le deuxième argument de H. B. Whittington 
ne semble pas avoir plus de poids. Si l’on consi- 
dère l’ensemble des metaprotaspis connus, ou 
bien la région pleurale du territoire pygidial 
n’est pas segmentée, ou bien les sillons intrapleu- 
raux apparaissent après les sillons interpleuraux, 
ou bien les deux apparaissent simultanément. 

La région pleurale du pygidium du metapro- 
taspis ne montre aucune segmentation, aussi 
bien chez Liostracus ? [Stôrmer, 1942, p. 79, 
fig 8 b] que chez Olenus [Stôrmer, 1942, p. 83, 
fig. 9e] et Triarthrus becki [Whittington, 1957 a, 
p. 441, fig. 10 A]. 

La première plèvre pygidiale du metaprotaspis 
est différenciée, mais sans sillon intrapleural, 
aussi bien chez Redlichia [Kobayashi et Kato, 
1951, pl. IV, fig. 5, 6, 8, 10, 11}, que chez le meta- 
protaspis d’un Lichide figuré par H. B. Whit- 
tington [1957 à, p. 442, fig. 11 A]. Chez Sao, les 
sillons inter- et intrapleuraux apparaissent simul- 
tanément [Whittington, 1957 b, pl. 116, fig. 21}, 
de même que chez le metaprotaspis d’une autre 
espèce, indéterminée | Whittington, 1957 b, pl. 
15 fe 410) 

Les sillons intrapleuraux n’existent même pas 
toujours chez les jeunes meraspis, dans des 
espèces où ils sont normalement bien développés 
à un stade ultérieur, comme chez Paedeumias 
yorkensis (cf. H. B. Whittington [1957 a, fig. 2 
A-B|). 

Le troisième argument, qui concerne le thorax 
et le pygidium du meraspis ou de l’holaspis, s’il 
se vérifie souvent quant au pygidium, n’est évi- 
demment pas applicable au thorax : les « sillons » 


4. Nous ne parlerons pas ici de la théorie de la «segmentation 
secondaire » [Stürmer, 1942] qui semble unanimement rejetée 
(cf. H. B. Whittington [1957, p. 452]). 
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intersegmentaires des plèvres y sont toujours 
plus accusés que les sillons intrasegmentaires, 
pour la simple raison qu'ils se présentent, non 
pas sous la forme d’un sillon, mais d’un hiatus 
complet entre les plèvres adjacentes, du fait 
même que celles-ei sont libres. 
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En définitive, 1! semble beaucoup plus conforme 
aux faits connus de considérer les sillons transver- 
saux de la région pleurale des protaspis comme de 
vraies limites intersegmentaires. Nous trouverons 
une application de cette notion dans les cha- 
pitres suivants. 


Multisegmentation de la résion préorale. 


A) TRISEGMENTATION DE LA RÉGION PRÉORALE. 
— Divers Trilobites adultes du Cambrien infé- 
rieur marocain montrent, en avant des quatre 
segments postérieurs, postoraux, de la glabelle 
(1 à 4, fig. 2), trois autres segments, préoraux 
(A, pnt, x, fig. 2) dont la partie axiale est plus 
ou moins bien délimitée sur la glabelle elle-même, 
tandis que l’ensemble de leurs parties pleurales 
constitue les lobes oculaires. Les plèvres des seg- 


F1G. 2. — Cephalon d’un meraspis et d’un jeune holaspis de 
Daquinaspis ambroggii HUPÉ et ABADIE, Cambrien inférieur, 
Maroc. 1, 2, 3, 4, segments postoraux, A pnt, x, segments pré- 
oraux (légèrement schématisé). 


ments À,, pnt et æ ne sont d’ailleurs jamais 
complètement individualisées ; elles se fusionnent 
à une distance variable de la glabelle, de sorte 
que l'extrémité postérieure des lobes oculaires 
est toujours indivise. 

Une telle tripleuralité des lobes oculaires s’ob- 
serve surtout chez les Olenellides (Fallotaspis 
Huré, Gentilaspis H., Daguinaspis H., Chou- 
bertella H.), mais on la rencontre aussi chez cer- 
tains Strenuellides (Antatlasia) et Paléolénides 
(Kingaspis) [Hupé, 1953b, 1959]. Tous ces 
genres appartiennent au Cambrien inférieur et 
sont spéciaux au Maroc, sauf Kingaspis qui 
existe aussi en Palestine. Ils caractérisent, avec 
d’autres, une « province de la Mésogée occiden- 
tale ». 

La tripleuralité des lobes oculaires est certai- 
nement une particularité importante, puisqu'elle 
concerne la segmentation, caractère fondamental 
de l’architecture des Arthropodes. Cantonnée à 
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la base du Paléozoïque, elle constitue, en 
outre, un caractère primitif. Enfin, affectant des 
groupes systématiques aussi apparemment éloi- 
gnés l’un de Pautre, elle ne peut être que le 
signe d’une étroite parenté entre les ancêtres pré- 
cambriens des Olenellides, des Strenuellides et 
des Paléolénides, autrement dit d’un monophy- 
létisme qui est, pour ce qui concerne les autres 
caractères du cephalon, entièrement inapparent. 


F1G. 3. — Cephalon de l'hoiaspis et de meraspis (déformés 
et incomplets) de Choubertella spinosa HUPÉ, Cambrien inférieur, 
Maroc. 


On ne dispose, à l'heure actuelle, que d’obser- 
vations très limitées sur l’évolution ontogénique 
de la tripleuralité préorale. Chez Daguinaspis 
(fig. 2), comme chez Choubertella (fig. 3), elle 
n’est pas encore visible chez le meraspis, dont les 
lobes oculaires sont entièrement lisses et indivis. 
Mais la largeur de ces derniers est comparable à 
celle des lobes de l'adulte, où elle est anormale- 
ment grande et visiblement en rapport avec la 
nature multipleurale des lobes. Il y a donc lieu 
de supposer que la tripleuralité est encore virtuelle 
chez le meraspis et ne devient effective qu'à un 
moment très tardif de l’ontogénèse. 
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Il est d’ailleurs à noter que, chez Daguinaspis, 
la trisegmentation préorale n’est pas toujours 
réalisée chez l’holaspis dont les lobes peuvent 
être seulement bipleuraux et que, dans les cas 
où la tripleuralité s’observe sur les lobes ocu- 
laires, la trisegmentation préorale peut manquer 
sur la glabelle qui conserve ainsi un caractère 
plus larvaire. Chez Choubertella, la tripleuralité 
des lobes semble constante chez l’holaspis, mais 
la région préorale de la glabelle ne semble jamais 
différencier le segment x. 

I n’y a donc pas une relation constante entre 
la trisegmentation pleurale et la trisegmentation 
axiale de la région préorale. 

Chez Fallotaspis, la trisegmentation des lobes 
oculaires est tantôt nette (en particulier chez 
l'espèce la plus ancienne, F. tazemmourtensis), 
tantôt inapparente (surtout chez les espèces les 
plus récentes). Elle est, au contraire, parfois très 
accusée chez Gentilaspis, son descendant pro- 
bable, au point de déterminer une enflure carac- 
téristique de la partie proximale des lobes (fig. 4). 


F1G. 4. 


— Cephalons d’holaspis. 

A : Chez Fallotaspis lazemmourtensis HUPÉ. sf : suture faciale 
ankylosée ; région hachurée : librigène ; ex 1 : pointe extra- 
génale postérieure (— génale auct.) 

B : Chez Gentilaspis tuberosissima HUPÉ. +, pnt, A,, segments 


préoraux ; 1, 2, 3, 4, Segments postoraux ; &, «, extrémités 
de la suture faciale ankylosée. 


Les deux espèces du Cambrien inférieur du Maroc. 


L’accentuation de la segmentation préorale s’ac- 
compagne d’ailleurs, chez ce dernier genre, d’une 
individualisation des plèvres du premier segment 
postoral, également visible sur l’adulte de Chou- 
bertella (fig. 3). 

L'ordre de succession des genres précédents 
dans leurs phyllums respectifs (Choubertella- 
Daguinaspis, F'allotaspis-Gentilaspis) montre que 
le degré de tripleuralité chez l’holaspis n’a pas 
une signification évolutive invariable. Il peut, 
suivant les groupes, s’accentuer, soit chez une 
forme ancestrale (Choubertella), soit chez un des- 
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cendant (Gentilaspis), probablement, comme 
nous le verrons plus loin, par suite de retards ou 
d’avances dans le développement ontogénitique. 


B) BiPLEURALITÉ DES LOBES OCULAIRES. — 
La subdivision longitudinale des lobes oculaires 
de lholaspis en deux lobules ayant chacun 
valeur de plèvres appartenant aux segments AJ 
et pnt, est beaucoup plus fréquente que la tri- 
pleuralité et, comme cette dernière, elle constitue 
un caractère primitif qui ne s’observe que chez 
des formes du Cambrien inférieur. 

La bipleuralité des lobes oculaires est connue 
chez beaucoup d’Olenellides, comme KXÿyerulfia 
et ses sous-genres [Hupé, 1959], Holmia (fig. 5), 


Fi@. 5. — Cephalon d’un jeune meraspis (?) et de l’holaspis 
d'Holmia kjerulfi LINNARSSON, Cambrien inférieur, Norvège. 
Le meraspis (?) d’après L. STôRMER [1942], l’holaspis d’après 
C. D. WaALcoor [1910]. 


fx : pointes fixigénales (— intergénales auct.); ex 1 
extragénale postérieure. 


: pointe 


Olenellus (fig. 6, F, G), Serksia [Hupé, 1959), ete. 
Elle existe, plus ou moins accentuée, chez les 
Termierellidae (Termierella, Pseudotermierella), 
chez les Bigotinidae (Bigotina) et les Bigotinop- 
sidae (Bigotinops, Pruvostina, Ouijjania) |[Hupé, 
1953 b, 1960]. Chez les Neoredlichiidae, le sillon 
pseudopalpébral de Resserops, faible et d’ailleurs 
inconstant, peut être également considéré comme 
séparant les plèvres AJ et pnt [Hupé, 1953 b]. 
De mème que la tripleuralité, la bipleuralité 
des lobes oculaires apparaît tardivement au 
cours de lontogénèse, comme le montrent, en 
particulier, les observations de L. Stôrmer [1942] 
sur Holmia (fig. 5) et de A. P. Palmer ([1957] sur 
Olenellus (fig. 6). Dans ces deux genres, les lobes 
oculaires, bien que larges, sont encore indivis. 
Chez Olenellus, leur subdivision se manifeste 
seulement vers la fin de la phase meraspis 
(fig. 6 F). Chez l’holaspis, la partie préorale de 
la glabelle est, tantôt bisegmentée (fig. 6. F), tan- 
tôt sans subdivision apparente (fig. 5) 


. 
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C) SIGNIFICATION DE LA MULTISEGMENTATION 
PRÉORALE. — [existence d’Olenellides à lobes 
oculaires, soit tripleuraux, soit bipleuraux, 
dans des phyllums différents ou dans un seul 
et même phyllum, et l'existence de ces particu- 
larités dans des groupes divers du Cambrien 
inférieur, montrent que la tripleuralité et la bi- 
pleuralité ne sont que des variantes d’un fait 
plus général : la tendance fondamentale des Trilo- 
bites primitifs à segmenter, en fin d’ontogénèse, la 
région préorale de leur cephalon, surtout dans ses 
parties pleurales. 

Limitée à quelques groupes, endémiques, du 
Cambrien inférieur, cette tendance doit être 
considérée comme un héritage altéré de la condi- 
tion annélidienne ancestrale, caractérisée par 
une métamérisation complète du corps. La 
transmission se fait suivant un processus non- 
récapitulatif : elle est, en effet, refoulée à la fin 
de l’ontogénèse et précédée par un stade à seg- 
mentation préorale faible ou absente sur la 
glabelle, nulle dans les régions pleurales, qui sera 
de règle chez l’holaspis des Trilobites ultérieurs 
où elle s’accompagnera généralement d’une ré- 
uression des lobes oculaires. 

Le phénomène, considéré dans son ensemble, 
est donc assimilable dans une certaine mesure à la 
protérogénèse définie par O. H. Schindewolf 
[1925, 1936|, processus évolutif consistant dans 
un transfert progressif, vers les stades adultes, 
de nouveautés morphologiques apparaissant 
d'abord dans les stades juvéniles. 

Il est difhicile de savoir s’il s’agit ici d’une pro- 
térogénèse str. s. où le développement du seul 
caractère considéré subirait une accélération, la 
durée du développement de l'individu restant la 
même au cours de l’évolution, ou si l’on a affaire 
à une poedomorphose, c’est-à-dire à un retard 
dans le développement de l’organisme entier. 

Cette distinction, proposée par B. Rensch 
[1959], n’est guère applicable en paléontologie 
où la durée absolue des diverses étapes de la 
croissance est impossible à chiffrer. Cependant, 
si l’on admet un taux de croissance sensiblement 
constant à l’intérieur d’un groupe systématique 
limité, la taille atteinte par les adultes peut don- 
ner une idée des durées relatives. La longueur 
de la tête est, en moyenne, à peu près égale chez 
Choubertella et Daguinaspis, de sorte que la 
fréquente régression du segment x chez le second 
de ces deux genres serait protérogénétique au 
au sens de B. Rensch. Mais Daguinaspis n’a pas 
de descendants connus, de sorte que cette conclu- 
sion ne peut pas avoir de portée générale. 

Dans le rameau Fallotaspis-Gentilaspis (à sup- 
poser que la proche parenté des deux genres soit 
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certaine), la taille des individus adultes ne 
dépasse pas quelques centimètres chez le pre- 
muer et peut atteindre 40 em chez le second. Si 
cette différence est imputable à une plus longue 
durée du développement chez Gentilaspis, elle ne 
s'accompagne certainement pas d’une régression 


F1G.6.— Développement du cephalon d’Olenellus gilberti, MEEK, 
Olenellide (un peu schématisé, d’après A. R. PALMER [1957|]). 


A, B : respectivement anaprotaspis (?) et metaprotaspis (2?) ; 
C, D, E : meraspis ; F : meraspis âgé ; G : holaspis. 


fx, pointe fixigénale; ex 1, pointe extragénale postérieure 
(= génale auct.) ; ex 2, pointe extragénale antérieure (— pro- 
cranidiale auct.). 


de la tripleuralité des lobes oculaires (fig. 4), mais, 
au contraire, de son accentuation, de sorte que Gen- 
tilaspis est, à cet égard, plus « primitif» que Fal- 
lotaspis. La protérogénèse n'aurait donc pas joué 
et le retard dans le développement aurait même 
favorisé le maintien de conditions ancestrales. 
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Signification des pointes céphaliques chez les Olenellides. 


Le cephalon des Trilobites montre fréquem- 
ment, soit chez la larve, soit chez l'adulte, des 
pointes paires plus ou moins développées, dont 
certaines représentent sans aucun doute les 
extrémités pleurales de segments APRÈS 

Telles sont les pointes fx (fig. 5) qui, chez le 
meraspis de lOlenellide Holmia kjerulfi, en- 
olobent la partie distale des plèvres de certains 
seoments glabellaires, en particulier celle des 
lobes oculaires. Ces derniers se situant immédia- 
tement à l’intérieur des joues libres (fig. 4 A) — 
ici limitées par une suture ankylosée | Hupé, 
1958 hs Harrmeton, 19591 1 : des 
Olenellides doivent être considérées comme fixt- 
génales ®, c’est-à-dire appartenant aux Joues 
Fe Elles sont done homologues des pointes 
« génales » des Trilobites propariaux. 

Les pointes librigénales, dépendant des joues 
libres (1 b, fig. 10), sont très fréquentes chez les 
Trilobites opistopariaux. Elles correspondent aux 
extrémités pleurales du segment oculaire, somite 
très aberrant qui porte les surfaces visuelles et 
dont l’extension peut dépasser celle de tous les 
autres segments céphaliques [Hupé, 1951]. Les 
pointes librigénales semblent toujours manquer 
chez les Olenellides (cf. fig. 4 A), mais il n’est 
pas impossible qu’elles soient incorporées, soit aux 
pointes fixigénales comme semble le montrer le 
meraspis d’Aolmia(fig.5),soit aux pointes extragé- 
nales dont 1l sera question plus loin, cette incorpo- 
ration étant facilitée par absence de suture faciale 
fonctionnelle entre les fixigènes et les librigènes. 

Sauf quelques exceptions, comme Daguinaspis 
et Choubertella (fig. 2, 3), le cephalon des Olenel- 
lides présente, par contre, des pointes diverse- 
ment développées, appartenant à la partie du 
cephalon située à l'extérieur du territoire corres- 
pondant aux joues, fixes et mobiles, (ex 1, fig. 4 A ; 
exl, ex2, fig. 6), et que je propose d’appeler 
pointes extragénales. 

Le segment oculaire étant morphologiquement 
le plus antérieur des segments céphaliques, la 
portion du cephalon à laquelle appartiennent les 
pointes extragénales vient donc s’intercaler entre 
ce segment et la glabelle. Cette région constitue 
ce que J'ai proposé d'appeler la région frontale 
[Hupé, 1951}. C’est un territoire apparemment 
non segmenté, mars qui peut l'être potentiellement, 
puisqu'il se situe entre deux segments : le segment 
oculaire et le segment antérieur de la glabelle. 

A cette raison, très théorique, s’en ajoutent 
d’autres que nous allons examiner. 


Contrairement à l'opinion d’un certain nombre 
de paléontologistes qui n’attribuent aucune 
signification segmentaire aux pointes extragé- 
nales, il me semble en effet logique de considérer 
ces dernières comme les extrémités pleurales de 
segments frontaux. En faveur de cette opinion 
on peut avancer les arguments suivants : 

— lorsque le segment x de Daguinaspis vient à 
manquer, le territoire qui lui correspond est 
absorbé par la région frontale qui, au moins en 
ce qui concerne ce segment, est potentiellement 
segmentée ; 

— le développement des pointes extragénales 
ex 1 (fig. 5, 6) coïncide avec la régression des 
pointes fixigénales fx dont la nature pleurale est 
évidente ; ces deux types de pointes sont, en 
outre, morphologiquement semblables ; 

— d’une façon plus générale, les Olenellides 
n'ayant qu'une ornementation faible ou nulle 
et se caractérisant par la tendance, signalée 
plus haut, à une segmentation anormalement 
importante du cephalon dans le territoire préoral 
— en particulier dans la région pleurale où les 
limites segmentaires sont plus apparentes que 
dans la région axiale — des pointes ayant une 
position distale par rapport à la glabelle ont le 
maximum de chances d’avoir une signification 
pleurale ; 

que le développement de pointes cépha- 
liques facilitant la sustentation constitue une 
adaptation à une vie planktonique, comme le 
pensent certains auteurs — et comme je suis 
enclin à l’admettre, — n’est pas en opposition 
avec l'hypothèse de leur nature pleurale. Chez 
des formes, comme les Trilobites en question, 
où la segmentation est en quelque sorte schéma- 
tique, et dans la mesure où 1l peut apparaître des 
structures céphaliques utiles en réponse aux 
conditions de vie, les premières de ces structures 
à apparaître doivent être évidemment celles qui 
ont une signification morphologique véritable, 
autrement dit celles qui sont en rapport direct 
avec la segmentation. 


5. H. B. Whittington [1957, p. 434] constate que «rien de 
connu dans l’ontogénie des Olenellides » ne vient démontre] 
que leurs «lignes oculaires » [lignes partant de & et «, fig. 4r 
représentent des sutures faciales ankylosées. Cette observation 
est exacte. Mais nous nous fondons ici, pour les interpréter 
comme telles, sur la similitude de leur tracé avec celui des sutures 
de certains Opistoparia, comme ÆEntomaspis (cf. H. J. Har- 
rington [1959, p. 0601). 

6. De gena, joue. 
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L'argumentation précédente peut naturelle- 
ment s'appliquer aux pointes ex? qui existent 
à la partie antérieure, extragénale, du cephalon 
chez beaucoup de larves d’Olenellides (fig. 6), en 
avant des pointes ex 1 : ces pointes (€ procrani- 
diales » doivent représenter les extrémités pleu- 
rales d’un segment + 2, situé en avant d’un seg- 
ment æ 1, qui vient lui-même se placer en avant 
du segment +. Les segments x 2 et x 1 n’ont pas 
subi ce que j'ai proposé d'appeler une axiation 
[Hupé, 1952 b}, c’est-à-dire la différenciation 
d’un axis distinct des plèvres ; le même manque 
peut s’observer pour le segment +, comme nous 
l'avons vu à propos du Daguinaspis. 

Il n'existe jamais, chez les Olenellides, d’autres 
pointes céphaliques que celles qui viennent d’être 
considérées. 

On aboutit done, finalement, pour la segmen- 
tation maximale de leur cephalon, au schéma de 
la figure 7, avec : 4 segments postoraux (1, 2, 3, 
4); 5 segments préoraux (A 1, pnt,x, x 1,x 2) dont 
seuls les deux ou trois postérieurs présentent 
une axiation, et auxquels s'ajoute un segment 
oculaire (oc) aberrant, de nature acronale. 

Ces divers segments montrent une aptitude à 
développer des pointes pleurales qui est fonction : 

— de la position du segment dans le complexe 
segmentaire céphalique (les segments 4, 2, 1,x, 
probablement oc, semblent toujours inermes) ; 

— du degré de leur développement ontogénique. 

La présence de pointes pleurales nombreuses 
est un trait essentiellement larvaire, répondant 
comme nous l’avons vu, à une vie planktonique 
et, comme tel, probablement accentué par la 
sélection naturelle. En particulier, les pointes 
portées par le bord antérieur du cephalon larvaire 
et dirigées vers l’avant (pointes procranidiales 
auct.) jouaient certainement un rôle important 
dans l’équilibration des larves. Elles ont été 
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mises en évidence, en dehors des Olenellides, chez 
quelques Trilobites opistopariaux de FOrdovi- 
cien, comme Leptoplastus salteri [ Raw, 1925] et 


Meraspis 


Fi1G. 7. — Schéma de la segmentation céphalique 


chez les Olenellides. 


OC, segment oculaire ; x 1, æ 2, segments frontaux ; +, pnt, A1, 
segments glabellaires préoraux ; 1, 2, 3, 4, segments glabel- 
laires postoraux. 

Les extrémités accentuées des plèvres correspondent aux 
parties qui interviennent dans la constitution des pointes 
céphaliques, fx, pointe fixigénale (— intergénale auct.) ; 
ex 1, pointe extragénale postérieure (— génale auct.); ex ?, 
pointe extragénale antérieure (— procranidiale). Voir les fig. 
5, 6. 

Éléments du segment oculaire oc, h, hypostome ; r, rostrum ; 
1, «librigène » ; 0, œil. 


Menoparia genalunata [Ross, 1951] où elles dé- 
pendent de la région frontale, probablement du 
segment x . 


Pointes céphaliques paires des Trilobites propariaux. La condition propariale. 


Les Trilobites propariaux, caractérisés par la 
position avancée de l'extrémité w de leur suture 
faciale (fig. 8 A) possèdent de ce fait deux parti- 
cularités qui les séparent des Olenellides et des 
Trilobites opistopariaux 

1) leurs fixigènes sont fortement développés ; 

2) lorsqu'il existe des pointes partant des 
angles postérieurs du cephalon, elles dépendent 
des fixigènes, et non pas des librigènes, comme 
chez les Opistoparia, où de la région frontale, 
comme chez les Olenellides. 

Le développement ontogénique des Proparta, 


connu dans des familles assez diverses, montre 
que la condition propariale est déjà acquise chez 
les jeunes larves. À ce stade précoce du dévelop- 
pement, il peut exister sur les fixigènes trois 
paires de pointes (fx 1, fx 2, fx 3, fig. 8), identi- 
fiées jusqu'ici chez Protopliomerops, Pseudo- 
cybele [Ross, 1951] (Ordovicien inférieur) et 
Acanthoparypha [Whittington et Evitt, 1953] 
(Ordovicien moyen) 7. Chez Acanthoparypha, les 


7. La nomenclature fx 1, fx 2, fx 3, introduite ici, n’est pas 
employée par les trois auteurs cités. 
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pointes fx 1 et fx? régressent progressivement 
au cours de l’ontogénèse, mais sont encore dis- 
cernables chez l’holaspis, tandis que les pointes 
postérieures fx 3 prennent une extension de plus 
en plus grande (fig. 8 A). Ce phénomène est 
comparable, mutatis mutandis, à celui qui affecte 
les pointes extragénales fx et ex 1 des Olenellides 
(fig. 6). 


F1G. 8. — Schéma probable de la segmentation céphalique 
chez Acanthoparypha perforata WHiTTINGTON et Evirr, Ordo- 
vicien moyen, Virginie. 


A gauche : aspect réel (d’après I. B. WniITTINGTON [19591]). 
A droile : limites probables des segments. À : meraspis âgé ; 
B : metaprotaspis. 


1, 2, 3, 4 : segments postoraux ; fx 1, fx 2, fx 3 : pointes pleurales 
des segments 1, 2, 3; pr. 0 : région préorale de la glabelle ; 
oc: segment oculaire (joue libre) ; w : extrémité postérieure de 
la suture faciale. 


À ma connaissance, aucune signification seg- 
mentaire n’a été donnée jusqu'à présent aux 
pointes fixigénales des trois genres en question. 
Elle semble pourtant évidente. 

Il est en effet bien certain, étant donné la 
nature intersegmentaire des sillons génaux des 
larves (voir plus haut) que les pointes fixigénales, 
lorsqu'il n’en existe qu'une paire, dépendent 
essentiellement du segment glabellaire 3 (fig. 5 ; 
fig. 6 A, B, C) et que le segment 4, ou bien n’en 
développe pas (fig. 6), ou bien incorpore ses extré- 
mités pleurales à celles du segment 3 (fig. 5). On 
peut donc admettre que la pointe fx 3 d’Acan- 
thoparypha (fig. 8) dépend, au premier chef, du 
segment 3, les pointes fx 2 et fx 1 dépendant alors 
respectivement des segments 2 et 1. 

Aucune limite intersegmentaire n’est, il est 
vrai, visible sur les fixigènes d’Acanthoparypha, 
de Pseudocybele et de Protopliomerops, aussi bien 
chez l'adulte que chez la larve, et le sillon péri- 
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céphalique est sans discontinuités à l’emplace- 
ment supposé des limites intersegmentaires. 
Mais il est certain que des segments, seulement 
indiqués par des pointes pleurales, peuvent 
exister dans le cephalon d’un Trilobite, et sans 
que les limites intersegmentaires soient autre- 
ment apparentes. Tel est le cas d’un cephalon 
tératologique de Protopliomerops. figuré par R. J. 
Ross [1951], avec lequel sont venues se fusionner, 
du côté droit, les plèvres des deux premiers seg- 
ments thoraciques. Celles-ci ne sont discernables 
que par leurs pointes pleurales (41,12, fig 9.), 
d’ailleurs tout à fait comparables à la pointe fx 3 
du segment céphalique 3. 

La nature pleurale des pointes fx 1, fx 2, fx 3 
du cephalon larvaire d’Acanthoparypha, de Pseu- 
docybele et de Protopliomerops ne pourrait être 
sérieusement mise en doute que si l’on décou- 
vrait d’autres Proparia ayant plus de trois paires 
de pointes fixigénales. Les seuls autres exemples 
connus jusqu'ici sont les adultes de Holia (Ordo- 
civien moy., 3 paires) et de Sphaerocoryphe cf. 
gronulata (Ordovicien d’Esthonie, 2 paires). 


F1G. 9. — Schéma d’un cephalon tératologique de Protoplio- 
merops superciliosa Ross, Ordovicien inférieur, Utah (d’après 
RS J-_Ross 1951]. 


fx 3 : pointe fixigénale dépendant du segment 3 ; oc 
oculaire ; 1, 2, 3, 4 : segments postoraux ; « : 
térieure de la suture faciale ; #1, 12 : 
leurs pointes pleurales. 


: segment 
extrémité pos- 
segments thoraciques et 


LA CONDITION PROPARIALE ET LA NÉOTÉNIE 
PARTIELLE. — Le tracé de la suture faciale a été 
longtemps considéré comme un caractère taxo- 
nomique de premier ordre, autorisant la subdi- 
vision de la classe des Trilobites en trois groupes : 
les Hypoparia, Opistoparia et les Proparia [Bee- 
cher, 1897; Swinnerton, 1915], auxquels s’ad- 
Joint le groupe des Hypoparia [Stôrmer, 1942, 
19491 correspondant aux Olenellides. 

Sauf le dernier, ces groupes sont considérés 
maintenant comme polyphylétiques et les subdi- 
visions précédentes ont été abandonnées l{cf. 


Hupé, 1953 a, 1954-1955 ; Harrington, 1959 b] 


» 
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Les récentes études d’ontogénèse ont d’ailleurs 
montré les rapports étroits qui existent entre les 
sutures propariales et opistopariales 


a) Chez nombre de Trilobites opistopariaux à 
l’état adulte (Blainia ?, Leptoplastus, Menoparia, 
Peltura ?, Ptychoparia, Sao, Triarthrus, Welle- 
raspis), le point w, où la branche postérieure de 
la suture faciale traverse le bord du cephalon, 
se situe déjà au bord postérieur chez le metapro- 
taspis et les très jeunes meraspis (fig. 10, 11) : 
la condition opistopariale est donc d'apparition 
très précoce. 


F1G. 10. — Sao hirsuta BARRANDE, Cambrien moyen, Bohëme. 


À : protaspis avec librigène ; B : meraspis de degré 1 (d’après 
H. B. WHITTINGTON [1959]); C : holaspis (d’après J. BAR- 
RANDE [1851]). 


1b : pointe librigénale (— génale auct.) ; région hachurée: libri- 
gène. 


b) Dans d’autres cas, la suture est d’abord 
propariale au début de l’ontogénèse, puis devient 
ensuite opistopariale. 

Selon H. B. Whittington [1957], on observe 
chez Diacanthaspis cooper *, au début de la phase 
meraspis, un passage abrupt de cette condition 
propariale larvaire à la condition opistopariale. 


C 


Fic. 11. — Welleraspis swartzi (TASCH), Cambrien supérieur, 
États-Unis (d’après F. RASETTI [1954]). 
A : metaprotaspis (sans librigène) ; B : cranidium de meraspis ; 
C : holaspis. 


Chez Crassifimbria walcotti, par contre, les études 
de À. R. Palmer [1958] permettent de saisir une 
certaine progressivité dans le déplacement du 
point w : celui-ci est situé en avant du diamètre 
transversal de la larve sur lanaprotaspis (fig. 1 À, 
fig. 12), un peu en arrière chez le metaprotaspis 
(fig. 1 B), presque au bord postérieur de la tête 
chez le meraspis de degré 0 (fig. 1 C), et sur le 
bord postérieur chez le meraspis de degré 7 
(fig. 1 D). Malgré l'absence de pointes fixigénales 
et librigénales chez le meraspis de degré 0, il est 
probable que la condition opistopariale y est 
déjà réalisée, comme chez Diacanthaspis 


F1G. 12. — Reconstitution de la face ventrale d’un anapro- 
taspis ( à gauche) et d’un cephalon adulte de Crassifimbria 
walcotti (RESSER) (adapté de A. R. PALMER [1958]). (Voir aussi 
fig. 1). 


a, «w : extrémités de la suture faciale ; r : rostrum ; 1bg : doublure 
des librigènes. 


Un passage plus gradué de la condition pro- 
pariale à la condition opistopariale à travers la 
phase meraspis avait été décrite par Chr. Poulsen 
[1923] chez Peltura, mais son existence est mise 
en doute par H. B. Whittington [1957]. 


c) Parmi les Trilobites qui sont propariaux à 
l’état adulte, on à pu mettre en évidence chez 
Acanthoparypha (fig. 8), Protopliomerops, Sphae- 
rexochus, une migration du point w de l’avant 
vers l'arrière au cours de l’ontogénèse [ Whitting- 
ton, 1957], mais 1l reste toujours en avant des 
pointes fixigénales, dans une position qui est à 
peu près celle qui s’observe chez le metaprotas- 


pis de Crassifimbria (fig. 1 B). 


En résumé, la condition propariale peut exuster 
à des degrés divers chez certains Trilobites opisto- 


8. Dont le développement a été étudié sur des échantillons 
silicifiés, dégagés de leur gangue par attaque à l'acide, et admira- 
blement conservés. 
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pariaux, à un stade précoce de leur développement 
individuel. Que la suture de type opistoparial 
succède graduellement au type proparial pen- 
dant la phase meraspis (ainsi qu’ on l’a cru un 
moment d’après une interprétation erronée des 
structures larvaires de Peltura), ou bien que cette 
succession ait lieu seulement en quelques étapes 
(comme chez Crassifimbria), ou bien encore d’un 
seul coup (comme chez Diacanthaspis) et, dans 
ces deux derniers cas, uniquement au cours de 
la phase protaspis, n’enlève rien, comme nous 
allons le voir, à la signification évolutive du phé- 
nomène : 

1) est bien connu maintenant que les formes 
opistopariales à l’état adulte ont précédé les 
formes propariales au cours de l’évolution des 
Trilobites ; les secondes descendent donc forcé- 
ment des premières. 

2) L'hypothèse a été formulée par C. J. Stubb- 
lefied [1936] que les Propariaux dérivent des 
Opistopariaux par néoténie?, et J'ai largement 
accepté cette façon de voir [Hupé, 1953 a, 1954- 
1955]. Elle n’est pas infirmée par les plus récentes 
observations, contrairement à l'opinion de H. B. 
Whittington [1957, p. 469] pour qui « la sugges- 
tion que les holaspis propariaux peuvent appa- 
raître par un développement arrêté des Trilo- 
bites opistopariaux ne peut être étayée par les 
séries ontogénétiques connues ». 


Tout d’abord, lorsqu'on parle ici de « néoté- 
nie », il va sans dire qu'il s’agit de néoténie par- 
telle, c’est-à-dire d’un arrêt ‘de développement 
affectant certains caractères à l’exclusion de 
beaucoup d’autres. Or les observations nouvelles 
montrent bien que les Proparia vrais sont restés, 
en ce qui concerne l’un des caractères du cepha- 
lon, le tracé de la branche postérieure de la suture 
faciale, au stade protaspis de certains Opistopa- 
ria. Ils sont donc plus néoténiques (partiels) 
qu ‘on ne le supposait jusqu'ici, puisqu'on admet- 
tait, avant les découvertes de H. B. Whittington, 
W. R. Evitt et A. R. Palmer, que la condition 
propariale se maintenait, chez certains Opisto- 
paria, pendant la phase meraspis. 

Les découvertes en question semblent même 
permettre d'aller plus loin. Comme le souligne 
H. B. Whittington, et comme nous l’avons montré 
plus haut, les changements de position du point 
sutural « DR bien se faire par sauts (au 
nombre de 1, 2, 3 ?), au moins dans les quelques 
cas NEA a étudiés. On peut alors consi- 
dérer la persistance de la condition propariale 
chez un adulte comme résultant de l’impossibi- 
lité pour certains Trilobites arrivés à un certain 
stade d’évolution d'effectuer, au cours de leur 
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ontogénèse, le dernier de ces sauts : celui qui 
conduit à la condition opistopariale. En ce qui 
concerne l'acquisition du type proparial de 
suture, la phylogénèse, comme l’ontogénèse, serait 
donc un processus discontinu. 


Comme je l’ai montré antérieurement [Hupé, 
1953 a, 1954- 1955], le tracé sutural n’est d’ail- 
leurs pas seul à être affecté par la néoténie par- 
tielle. On constate en effet, comme nous allons 
le voir, pour la glabelle des Proparia, une ten- 
dance très marquée à acquérir une forme qui 
rappelle celle qui s’observe chez des larves de 
plus en plus jeunes d? Opistoparia primitifs, dont 
la glabelle est subconique à l’état adulte. 

Sauf quelques cas, jusqu'ici exceptionnels, la 
glabelle des Opistoparia en question passe par 
les étapes suivantes : 

— forme dilatée en avant, au stade protaspis et 
une partie du stade meraspis (cf. fig. 1 A-D, 
10 A-B, 11 A-B, 14 B,15/A;516) 

— forme subquadrangulaire ou ovalaire (cf. 
Homo généralement assez fugace, pendant le 
stade meraspis ; 

— forme subconique (cf. f9. 10 CSS 

Les premiers Proparia, apparus au Cambrien 
moyen, ont une glabelle adulte subconique 
(Schmalenseia) ou subquadrangulaire (Burlin- 
ga). Au Cambrien supérieur, la glabelle est 
encore subconique (Holcacephalus, Nericiaspis, 
Norswoodella, Norwoodia), rarement subquadran- 
gulaire (Paranorwoodia). 

Dans l’ensemble, au Cambrien, les glabelles 
subconiques sont donc nettement prédomi- 
nantes. 

À partir de POrdovicien, les Proparia, jusqu'ici 
répartis dans les familles assez dissemblables 
des Burlingiidae, des Norwoodidae et des Olenidae, 
deviennent beaucoup plus nombreux et se 
groupent en deux ensembles naturels : le sous- 
ordre des Cheirurina (environ 70 genres [Hen- 
ningmoen, 1959]) et celui des Phacopina (environ 
80 genres [Richter et Struve, 1959]). Dans l’en- 
semble, les glabelles tendent à y prendre la forme 
dilatée en avant. 


Nous examinerons seulement ici, à cet égard, 
l’évolution des Cheirurina, chez lesquels la gla- 
belle montre une grande variété de formes ren- 
trant dans les trois catégories de glabelles lar- 
vaires définies plus haut. 

Ce sous-ordre est considéré, à juste titre, par 
H. Henningsmoen [1959] comme dérivant de sa 


9. Persistance, chez les descendants adultes, 
seulement juvéniles chez l’ancêtre. 


de caractères 


LA STRUCTURE CÉPHALIQUE CHEZ LES LARVES DE TRILOBITES 


sous-famille la plus ancienne, celle des Pilekiinae, 
en partie d'âge trémadocien, et dont les représen- 
tants ont une glabelle typiquement subconique. 

De cette souche dérivent les trois familles qui 
constituent le sous-ordre : les Pliomeridae, les 
Cheiruridae et les Encrinuridae. 

La troisième de ces familles, qui constitue un 
ensemble bien défini, montre sans ambiguité une 
évolution allant de glabelles subrectangulaires 
vers des glabelles dilatées en avant (fig. 13 E) : 
ces dernières n'apparaissent qu'à l’Ordovicien 
moyen. au moment où les glabelles subrectangu- 
laires commencent à décliner. 


F1G. 13. — Répartition dans le temps des diverses formes de 
glabelles dans le sous-ordre des Cheirurina (Pliomeridae, En- 
crinuridae, Cheiruridae). 


C : glabelles subconiques ; P : à côtés subparallèles ; D : ovales 
ou dilatées en avant. 


E : répartition chez les Encrinuridae, À gauche : 
type P ; à droite : glabelles du type D. 


glabelles du 


Statistique portant uniquement sur les genres apparus pendant 
chacune des périodes ; l'importance donnée à chacune de ces 
dernières est approximativement proportionnelle à sa durée 
absolue. 


Au total, quant à la forme de la glabelle, 
l’évolution des Encrinuridae s’est donc faite en 
passant successivement par les étapes suivantes : 
glabelle subconique — glabelle subrectangulaire 
— glabelle fortement ovalaire ou dilatée en avant 
c’est-à-dire dans le sens d’une néoténie crois- 
sante. Dès l’Ordovicien moyen la plus grande 
partie des genres conserve pendant toute l’onto- 
génèse, une glabelle qui, à sa largeur près, est 
celle de très Jeunes larves. 

Cette néoténie est loin d’entraver l’épanouis- 
sement de la famille qui présente son maximum 
de diversité précisément au moment où la néo- 
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ténisation glabellaire atteint son maximum 
(fig. 13 E). Elle est en même temps un facteur 
de longévité comme le montre, non seulement 
l’évolution des Encrinuridae, mais aussi celle du 
sous-ordre des Cheirurina (fig. 13 C, P, D) : dans 
les deux cas, les glabelles les plus proches de 
celles des jeunes larves sont les seules à atteindre 
le Gothlandien, et même le Dévonien inférieur. 


La transformation néoténique de la glabelle 
n’est pas spéciale aux Proparia. Elle se manifeste 
aussi chez les Opistoparia, à des degrés divers (cf. 
à un degré croissant : fig. 16, fig. 11 C, fig. 14B), 
soulignant l'indépendance des divers processus 
de néoténisation. 


L'évolution néoténisante semble, en certains 
cas, être réversible [Hupé, 1954-1955, p. 28, 
note]. 

a) Dans le genre Bouleia, Phacopide de Bolivie, 
le point w de la suture faciale se situe au bord 
postérieur du cephalon [Hupé, 1954] ; la suture 
est donc opistopariale, contrairement à ce qui 
s’observe chez les autres Phacopidae où elle est 
toujours propariale 1. Les Phacopides débutent 
au Gothlandien; Bouleia, par ailleurs très évo- 
luée, est du Dévonien et ne peut donc dériver 
que de formes propariales. Son ontogénèse est 
inconnue. 

b) Dans le Cambrien inférieur du Maroc, parmi 
les Redlichioidae, les genres Longianda et Sau- 
kianda, étroitement apparentés, ne différent 
guère que par la forme de la glabelle qui est 
typiquement dilatée en avant chez le premier, 
à côtés légèrement convergents chez le second. 
La glabelle a une forme analogue à celle de 
l'adulte chez le meraspis de Longianda |Hupé, 
1960] ; la larve de Saukianda est inconnue. Les 
deux genres sont précédés par des formes dont 
les glabelles sont toujours subconiques. Dans 
l’état actuel des connaissances, Longianda appa- 
raît avant Saukianda ; autrement dit la forme 
à glabelle fortement néoténisée semble donner 
naissance à une forme à glabelle plus proche du 
type ancestral. 


10. R. et E. Richter et W. Struve [1959] pensent qu'il ne 
s’agit là que d’une apparence et que la suture, est en fait, gona- 
topariale (point w à l’angle génal et non pas au bord postérieur). 
Sans vouloir discuter ici cette interprétation, on doit remarquer 
que, même ainsi, Bouleia se différencierait des autres Phaco- 
pidae où le point w est toujours latéral. 
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Coenogénèse, ontogénèse et phylogénèse. 


La coenogénèse H peut se définir comme le cas 
où des déviations morphologiques diverses sur- 
viennent à des moments plus ou moins précoces 
du déve loppement ontogénique d’une même 
espèce ou d'espèces plus ou moins parentes, puis 
s’estompent par la suite, de sorte que les adultes 
n'en présentent apparemment plus de traces. 


Le seul exemple certain d’un tel processus 
n’est connu Jusqu'à présent que chez les Para- 
doxididae (Cambrien moyen, superfamille des Red- 
lichioidae). 

Chez Paradoxides pinus la glabelle du protas- 
pis et du meraspis est d’un type banal : étroite, 
légèrement élargie en avant et régulièrement 
segmentée, assez semblable à celle du meraspis 
de Sao (fig. 10 B), mais présentant en outre un 
sillon médian longitudinal qui subdivise les seg- 
ments (sauf du en deux lobes égaux 


[Westergärd, 1936]. 

Chez Poralonides pusillus (= P. rugulosus 
pars.), la glabelle du metaprotaspis — stade le 
plus jeune connu —, et celle du jeune meraspis, 


a une forme largement elliptique ; sa segmenta- 


imm 


F1G. 14, — Cephalon du meraspis et de l’holaspis de Para- 
doxididae, Cambrien moyen de Bohème. Légèrement schématisé 


d’après M. SNAJDR [19581]. 


A : Paradoxides (Hydrocephalus) carens BARRANDE ; B : Para- 
doxides (Eccaparadoxides) pusillus (BARRANDE). 


tion est nette et elle montre, comme chez la 
larve de l'espèce précédente, un sillon médian. 
Très vite, au cours de la phase meraspis, l’ellip- 
ticité de la glabelle va en s’atténuant, sa largeur 
diminue (fig. 14 B, à gauche), puis le sillon lon- 
gitudinal disparaît: la largeur augmente ensuite 
jusqu’au stade meraspis [Snajdr, 1958]. 

Chez Paradoxides carens, dont le cephalon 
adulte est voisin de celui de P. pinus, la glabelle 
du metaprotaspis, et celle du meraspis jusqu’à 
un degré avancé, est parfaitement circulaire, 
dépourvue de segmentation et de sillon médian 
(fig. 14 À, à gauche) ; la segmentation apparaît 
tardivement au cours de la phase meraspis, tandis 
que la glabelle tend progressivement, sans rétré- 
cissement préalable, vers la forme qu’elle aura 
chez l’holaspis ; à aucun moment on ne voit se 
développer de sillon médian [Snajdr, 10081 

En dépit des différences très importantes qui 
séparent les larves des trois espèces précédentes 
— et qui font que les deux dernières ont une 
ontogénèse absolument aberrante — les gla- 
belles des divers adultes ne présentent que des 
dissemblances mineures (fig. 14 À, B, à droite). 

Les Paradoxididae n’ayant pas de descendants 
connus, une éventuelle protérogénèse faisant 
passer, ultérieurement, ces nouveautés ontogé- 
niques chez des holaspis n’a pas pu Jouer et 
celles-ci sont demeurées sans portée phylogé- 
nique. Elles sont donc conformes à la conception 
originelle de Haeckel pour qui la coenogénèse 
est sans signification évolutive 12. 


On doit néanmoins remarquer que le sillon 
longitudinal de la glabelle larvaire est connu chez 
divers autres représentants de la superfamille 
des Redlichioidae. 

Chez Ellipsostrenua grippi, du Cambrien infé- 
rieur tardif, il n’affecte que le lobe frontal et 
s’observe chez le protaspis et le meraspis jusqu’à 
un degré élevé [Kautzky, 1045] (fig. 15). 

Chez Redlichia chinensis, du Cambrien infé- 
rieur terminal ou de la base du Cambrien moyen, 
le sillon médian n’est vraiment accusé que chez 
le jeune protaspis dont il traverse tous les seg- 
ments glabellaires (fig. 16 A) ; il a généralement 
disparu chez les metaprotaspis âgés (fig. 16 B) 
[Kobayashi et Kato, 1951]. À la durée du sillon 


11. Terme créé par Haeckel. 
12. Conception qui, soulignons-le, s'est révélée inexacte, 
puisqu'on connaît maintenant des exemples de protérogénèse. 
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près, le protaspis de Redlichia chinensis est donc 
très voisin de celui de Paradoxides pinus. Une 
ressemblance analogue s’observe d’ailleurs chez 
le meraspis de ces deux espèces ; elle s’atténue 
ensuite rapidement et les adultes sont très dis- 
semblables. 


A 


1mm 1cm 
F1G. 15. — Cephaion d'un jeune meraspis et de l’holaspis 


d’Ellipsostrenua grippi KAUTzZKY, Cambrien inférieur, Laponie 
suédoise (d’après F. KAUTZKY [1945], légèrement schématisé). 


Chez Resserops brevilimbatus, la glabelle du 
meraspis âgé est dépourvue de sillon longitudinal 


[Hupé, 1960]. 


La bipartition longitudinale de la glabelle, bien 
qu’elle ne se maintienne jamais chez les adultes 
des Redlichioidae, semble donc avoir une certaine 
importance taxonomique et par conséquent, 
probablement, une signification évolutive #. 


Il est à supposer que la fente médiane qui 
s’observe sporadiquement au bord antérieur de 
la glabelle adulte de certains Trilobites ordovi- 
ciens, soit opistopariaux {Missisquoia [Shaw, 
1951]), soit propariaux et appartenant au sous- 
ordre des Cheirurina (Cybelopsis, Éncrinuroides, 
Pliomera, Pseudomera), a une signification ana- 
logue. 

L’ontogénèse de ces diverses formes n’est pas 
connue, mais R. J. Ross [1953] signale, dans un 
genre apparenté (Kawina), la présence probable 
d’un sillon glabellaire médian chez le meraspis. 
Si cette constatation était étendue aux autres 
genres de Cheirurina précédemment cités, le 
sillon médioglabellaire cesserait d’être purement 


Jon 


coenogénétique, comme il l’est chez les Redli- 
chioidae, sans qu’on puisse affirmer -- étant 
donné le vaste hiatus qui sépare ces derniers des 


F1G. 16. — Protaspis, meraspis et holaspis de Redlichia chi- 
nensis WALCOTT, Cambrien inférieur, Mandchourie (adapté 
de T. KaBAyaAsxr [1951]). 


A, B : metaprotaspis ; C : cephalon de meraspis ; D : cephalon 
d’holaspis. 
Cheirurina — qu'il existe une relation de des- 


cendance entre le premier et le second de ces 
deux grands groupes. 


13. En rapport possible avec quelque particularité du vais- 
seau sanguin dorsal. 
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La reproduction chez les Insectes blattaires du Carbonifère : 
facteurs du panchronisme et classification naturelle de l’ordre 


par Daniel LaureNrIAUx (Paris). 


Sommaire. 


Le type Blatte a échappé au bouleversement paléontomologique qui, au Permien, 


a affecté le monde houiller septentrional. Il fournit l’un des plus remarquables exemples de 
panchronisme. Selon le mode de reproduction, les Blattes carbonifères se répartissent en deux 
sous-ordres : Æoblattodea (formes à tarière) et Neoblattodea (formes oothécariennes). Acqui- 
sition préadaptative, l'oothèque explique, par son rôle protecteur de la ponte, la survie post- 
autunienne de l’ordre et la place particulière des Blattes dans la destinée des Insectes paléo- 


zoïques. 


Dans le complexe entomologique contempo- 
rain, les Blattes constituent un ordre homogène, 
singularisé par sa primitivité encore grande, ses 
spécialisations morphologiques et écologiques, 
son histoire paléontologique. Cette primitivité 
est corrélative de l'antiquité de ce groupe dont 
les plus anciens fossiles connus datent du West- 
phalien inférieur, et de sa stabilité formelle. 

L’une des particularités les plus remarquables 
de ce type d’Insecte est son mode de reproduc- 
tion. La femelle dépose sa ponte dans une capsule 
chitineuse, ou oothèque, qu’elle retient, en géné- 
ral, pendant un temps plus ou moins long, à son 
extrémité abdominale, avant de l’abandonner 
(fig. 1 A, B). Quelques rares Blattes actuelles 
sont ovovivipares (fig. 1 C) mais cette ovovivi- 
parité n’est qu’une modalité particulière de la 
fonction oothécarienne dont elle dérive. 

Les Mantes confectionnent également. des 
oothèques et ce fait, Joint à diverses ressem- 
blances morphologiques et nervuraires avec les 
Blattides, a amené des auteurs à réunir Mantes 
et Blattes dans un même groupe — ordre ou 
super-ordre — nommé Oothecaria en rappel du 
mode de reproduction. Il faut toutefois recon- 
naître que, malgré certaines analogies, le type 
oothécarien des Blattaires est assez différent de 
celui des Mantides. D’autre part, les ressem- 
blances morphologiques et nervuraires de ces 
deux groupes d’Insectes tiennent surtout dans 
les aspects archaïques. 

Les Blattes, animaux thermophyles et luci- 
fuges, sont très sensibles au milieu. Elles vivent en 
biotopes très conditionnés. Ainsi la ponte exige 


une température au moins égale à 180 et la 
fécondité est fonction de l’alimentation. Les 
divers groupes actuels de Blattaires serencontrent 
dans des aires biogéographiques réduites ou dis- 
jointes, caractéristiques des reliques. La large 
répartition de quelques-uns, comme la Blatte 
domestique, est secondaire et artificielle, liée à 
des facteurs humains. 

Les Blattes ont un habitus et une allure très 
caractérisés et fort peu variables. Les paléonto- 
logistes ont été, depuis longtemps, frappés par 
les grandes analogies formelles et éthologiques 
des Blattes fossiles et des Blattes actuelles et ce 
type d’Insecte est toujours cité en exemple clas- 
sique de panchronisme, parfois même comme 
négation de l’évolution ! C’est en tout cas un 
paradoxe de l’évolution qui n’avait pas reçu jus- 
qu'ici d'explication. Ce panchronisme apparaît 
d'autant plus étonnant qu'il s’agit, comme il a 
été dit plus haut, d'êtres très soumis au milieu 
et très adaptés à des conditions propres. 

Les plus anciennes Blattes connues (West- 
phalien A) se montrent déjà conformées, en 
leurs aspects végétatifs et écologiques, comme 
leurs congénères plus récentes et actuelles. La 
nervation des formes fossiles, notamment celles 
du Paléozoïque, est certes plus primitive mais le 
plan nervuraire reste fondamentalement le même. 
Bien plus, il est maintenant possible de préciser 
que le dimorphisme sexuel alaire, si fréquent 
chez les Blattes vivantes, se manifestait déjà 
dans certaines lignées du Westphalo-Stéphanien. 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 
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À ces analogies morphologiques et nervuraires 
s'ajoute la découverte, dans les sédiments car- 
bonifères, d’oothèques dont l’origine blattide est 
incontestable. Les plus vieilles oothèques signa- 
lées sont contemporaines des plus vieux fossiles 
de Blattes adultes [Pruvost, 1930, p. 164]. Tout 


ceci confirme l’extraordinaire stabilité de ces 


Insectes, le groupe apparaissant installé, dès le 
Westphalien A-B, avec toutes ses caractéris- 
tiques et ses spécialisations. 


F1G. 


LAURENTIAUX 


S'appuyant sur la découverte d’oothèques car- 
bonifères et les étroites ressemblances formelles 
des Blattes fossiles et vivantes, Handlirsch, dont 
la personnalité domina pendant les trente pre- 
mières années de ce siècle la recherche paléoento- 
mologique, admit pour l’ensemble de l'ordre un 
mode oothécarien, infirmant les remarques 
d’autres auteurs (notamment de Brongniart) sur 
l’organisation génitale particulière de certaines 
femelles de Blattes houillères [Laurentiaux, 1951, 


1. 


A et B : Femelle de Blatte actuelle (Blattella germanica (LINNÉ) portant son oothèque. X 3. À : vue par dessous ; B : vue de profil; 
O : oothèque. (D’après P. A. ROBERT). 


C : individu femelle disséqué d’une Blatte actuelle ovovivipare (Panesthia javanica SERVILLE). X 1,5, 
O : oothèque interne dans la poche incubatrice. 


p. 187-188]. La récolte d’oothèques très anciennes 
(Westphalien franco-belge) [Pruvost, 1919, p. 
243-246 ; 1930, p. 164] parut confirmer pleine- 
ment les vues de Handlrsch qui sont restées 
celles de nombreux entomologistes et paléonto- 
logues. Ces conclusions, basées d’ailleurs sur une 
documentation essentiellement bibliographique 
et sur une rémterprétation de figures, ne tenaient 
pas compte, en leur généralisation, de possibles 
phénomènes d’homéomorphie dont les données 
paléontologiques fournissent maints exemples. 

La révision des Insectes du Stéphanien de 
Commentry m'a amené à revoir cette question 
de la reproduction chez les Blattes paléozoïques 
[Laurentiaux, 1951]. 

Si l'existence au Carbonifère, et dès le West- 
phalien inférieur, de Blattes oothécariennes est 


incontestable, il est maintenant démontré, de 
manière péremptoire, que des femelles de Blat- 
taires carbonifères étaient pourvues d’un ovi- 
positeur externe développé et droit (fig. 2) [Lau- 
rentiaux, 1951], comparable du point de vue 
fonctionnel à la tarière de certains de nos Ortho- 
ptères (Ensifères). Une telle structure génitale 
conditionne un mode de ponte différent de celui, 
oothécarien, des Blattides vivants et conduit à 
admettre une ponte, soit en terre soit dans les 
üssus végétaux, en tout cas isolée et non spé- 
cialement protégée par une capsule chitineuse. 
Il convient de noter que chez ces Blattes à ta- 
rière, l'abdomen est cylindrique et étroit et non 
trapu et déprimé comme chez les formes vivantes 
oothécariennes. Cette morphologie devait facili- 
ter la ponte en terre ou endophytique, en per- 
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mettant une grande flexibilité de l’abdomen. 

Cette double rencontre, à première vue inso- 
lite, d’oothèques et de femelles blattides à ovi- 
positeur externe développé s'explique par la 
coexistence durant le Westphalo-Autunien de deux 
types fondamentaux de Blattes. Le premier type 
est caractérisé par la présence chez les femelles 


F16.72. — Femelle de Blatte paléozoïque pourvu d’un ovi- 
positeur externe long : Elaphroblalta ensifera (BRONGNIART) 
(Stéphanien de Commentry) X 2. 


d’une tarière développée et par une ponte non 
protégée s’effectuant selon des modalités compa- 
rables à celles de la ponte de certains Ensifères. 
Le second type est défini par une ponte oothé- 
carienne, ce qui suppose chez les femelles un ovi- 
positeur interne et réduit ; les Blattes de la faune 
actuelle viennent se ranger dans ce dernier 
groupe. 

Ces différences dans l’organisation génitale et 
la biologie de la reproduction entraînent la pos- 
sibilité d’une grande division sous-ordinale de 
l’ordre des PBlattodea BRuNNER et donnent à 
celle-ci une valeur naturelle. Les coupures sous- 
ordinales, jusqu'ici proposées par les paléonto- 
logistes et notamment la plus récente établie par 
G. Waterlot [1934, p. 178], étaient uniquement 


basées sur des caractères nervuraires. Selon les 


‘ 


critères retenus ici, l’ordre des Blattodea BrunNer 
1882 sera subdivisé en Æoblattodea nov. sub-ord. 
(formes à tarière développée) uniquement fos- 
sile et Neoblattodea nov. sub-ord. (formes oothé- 
cariennes) fossile et actuel (fig. 3). 

Un des facteurs, à mon avis décisif, pour expli- 
quer le panchronisme et l’histoire paléontolo- 
gique des Blattaires, a été la tendance à une pro- 
tection de plus en plus marquée de la ponte. La 
ponte des Æoblatitodea devait se faire, selon 
toutes probabilités et comme il a été exposé ci- 
devant, avec des modalités comparables à celles 
des Orthoptères ensifères pourvus d’un ovipo- 
siteur externe développé. Les œufs pondus, iso- 
lément ou en petits amas, devaient être déposés 
dans les tissus végétaux ou en terre, l’oviscapte 
servant d'outil perforant et de conducteur. De 
telles pontes étaient peu ou mal protégées. Au 
plus peut-on admettre, comme c’est également le 
cas chez de rares Ensifères actuels, que les œufs 
pouvaient être associés dans une masse mucoïde 
plus ou moins gâchée de terre mais non réunis 
dans une véritable capsule. Ce fut peut-être là 
un stade de transition vers la confection d’une 
oothèque à proprement parler. L’oothèque des 
Neoblattodea, par son enveloppe chitineuse résis- 
tante, assure à la ponte une véritable protection 
des embryons en soustrayant ceux-ci aux varia- 
tions externes, climatiques et hygrométriques, 
défavorables. En ce sens, l’oothèque réalise une 
véritable adaptation. L’ovoviviparité exprime. 
en quelque sorte, le prolongement de cette 
adaptation. L’oothèque qui, en ce cas, reste tou- 
jours interne n’est plus constituée que par une 
mince membrane fragile, déchitinisée. Le déve- 
loppement des embryons s'effectue dans une 
poche incubatrice et les jeunes larves sortent 
de l’oothèque immédiatement après le dépôt de 
celle-ci ou même directement du corps de la 
génitrice. Il a même pu être constaté chez cer- 
taines Blattes ovovivipares que, lœuf étant 
pauvre en vitellus nutritif, Pembryon reçoit de 
l'extérieur une partie des éléments indispensables 
à sa croissance par le moyen de pseudopodes 
insérés sur le premier urite abdominal maternel. 
Dans ces phénomènes d’ovoviviparité, il y a 
donc rétention maximale de l’oothèque et c’est 
le corps même de la mère qui assure la protec- 
tion de la ponte pendant le développement 
embryonnaire. Ces protections morphologiques 
de l'œuf ou de la larve semblent se transposer et 
se compléter sur un plan nouveau dans un stade 
ultime d’évolution. Le soin que certaines Blattes 
prennent de leur oothèque, lors du dépôt, en 
préparant une loge réceptrice dans le bois ou la 
terre, pourrait être l’ébauche d’un instinct 


EOBLATTODEA NEOBLATTODEA 


Jérie Mylacride Série Poro-mesoblattinide 


Série Arc hym ilacride 


JURASSIQUE 
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ne . se Répartition verticale et phylogénie des principaux types de Blattes paléozoïques. À : Blattes à ovipositeur externe 
long du Stéphanien de Commentry (Elaphroblatta HANDL.) ; a : Aphtoromylacris LAUR. (voir fig. 4) ; pr: Premnoblatta Pruvosr 
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maternel qui se note parfois dans Passociation, 
pour un temps, de la génitrice et des jeunes 
larves qui trouvent un refuge protecteur entre le 
toit abdominal et les tegmens de la mère. 
L'oothèque traduit une indiscutable spéciali- 
sation. La réduction de l’oviscapte et ses modi- 
fications morphologiques et fonctionnelles ? chez 
les Blattes actuelles sont des caractères secon- 
dairement acquis. Les rapports d’homologies, 
les données de l'anatomie comparée et de l’onto- 
génie établissent clairement que cet oviscapte 
court, interne et modifié des Blattides vivants, 
procède d’un type externe long, d’une véritable 
tarière. Il restait à préciser à quelle époque et à 
quel stade d'évolution de la lignée blattoïde, 
ces modifications et cette ponte oothécarienne 
si spéciale étaient apparues. Ce mode de repro- 
duction était-il hérité de l’ancêtre « pro-blat- 
taire » avant ou lors de l’individualisation de 
l’ordre ou seulement après ? Sellards [1904] 
concluait à l'apparition de l’oothèque à la fin 
des temps carbonifères, mais le progrès de la 
paléoentomologie a démontré l’antiquité bien 
plus grande de ce mode de ponte que, pour sa 
part et jusque dans ses derniers travaux, Hand- 
lirsch [1937-1939] a considéré comme typique- 
ment blattaire et, d’une manière implicite, 
comme une acquisition synchronique de l’indi- 
vidualisation de l’ordre. Il a toujours nettement 
opposé, d’après ces critères, les Blattes et leurs 
supposés ancêtres les Protoblattoidea (Protor- 
thoptères), eux pourvus d’un ovipositeur externe 
bien développé et non oothécariens. La paléon- 
tologie fournit maintenant une réponse déjà 
satisfaisante à ces problèmes et montre que 
l’adaptation végétative et écologique a précédé, 
en ce qui concerne les Blattides, la spécialisation 
de l’appareil génital femelle ei de la reproduction, 
Malgré la terminologie ordinale «€ proto- » 
(Protorthoptères, Protéphémeroïdes, Protoblat- 
toïdes, Protodonates etc...) instaurée par Bron- 
gniart et Handhrsch et qui correspondait aux 
interprétations phylétiques alors admises, ter- 
minologie encore utilisée de nos jours, la vieille 
entomofaune classique du Westphalo-Stépha- 
nien, celle (et la seule connue 1n fossile) des forêts 
houillères septentrionales ne peut plus être tenue 
pour figurative du fond originel des faunes méso- 
zoïques et actuelles. Le monde moderne des 
insectes trouve ses souches dans le complexe 
entomologique qui, au Permien (Post-Autunien) 
vint remplacer, dans les mêmes lieux mais dans 
des faciès et des conditions climatiques diffé- 
rents, les lignées peuplant la forêt westphalo- 
stéphanienne. Cette faune permienne d’Insectes, 
véritablement proto-moderne par sa composition 


2 juin 1960. 


et ses affinités, a un caractère exotique au moins 
dans son aire septentrionale. 

Le bouleversement paléoentomologique, con- 
séquent des nouvelles conditions climatiques et 
écologiques, a balayé les vieux ordres forestiers 
septenirionaux d’Insectes houillers, les éliminant 
très rapidement ou les réduisant au Permien (et 
au plus tard, pour quelques-uns, jusqu’au Trias) 
à l’état de reliques ; l’ordre des Blattodea, fait 
très curieux à première vue et cas unique, 
échappa à ce bouleversement radical. Cette 
perennité pourrait s'expliquer sans difficulté 
s’il s'agissait d’un type encore plastique à la fin 
des temps carbonifères, susceptible de nouvelles 
adaptations morphologiques et éthologiques et 
par là d’une nouvelle jeunesse. Ce n’est guère le 
cas des Blattes qui, dans la forêt houillère, figu- 
raient un groupe d’Insectes étroitement adaptés 
et dans une certaine mesure spécialisés, ayant 
maintenu tout au long de son histoire avec une 
remarquable stabilité des adaptations végéta- 
tives et écologiques très tôt acquises. Ce pan- 
chronisme paradoxal ne peut se jusüfier en 
tenant seulement compte des adultes. Certes, 
après le bouleversement du Permien, l’ordre 
s’est modifié dans sa composition et son impor- 
tance statistique. Il devient, après l’Autunien, 
bien moins richement représenté sans que cet 
appauvrissement apparent puisse être imputé 
à la fossilisation. Cette diminution statistique du 
type Blatte est, en partie, corrélative de la réduc- 
tion des biotopes favorables au groupe, biotopes 
particulièrement étendus au Carbonifère. Le 
changement de composition se fait dans le sens 
d’une homogénéisation puisque, dans la phase 
post-autunienne et pour longtemps (jusqu’au 
Tertiaire, en l’état présent de notre information 
paléontologique), l’ordre n’est plus figuré que par 
deux familles fort proches — Mesoblattinidae 
et Poroblattinidae — très apparentées par leurs 
caractères nervuraires aux familles modernes 
qu’elles annoncent. 

La faune houillère septentrionale de Blattaires 
s’axe autour de trois séries fondamentales 
archimylacride, mylacride, poro-mésoblattinide. 

Par les caractéristiques tegminales, la lignée 
archimylacride est la plus primitive, c’est égale- 
ment la plus ancienne et nous lui devons les plus 
vieux fossiles de Blattes (Westphalien A). Elle 
débute par des types déjà dotés de toutes les 
caractéristiques végétatives et écologiques des 
Blattaires mais singularisés par une nervation 


2, Chez les formes vivantes, l’oviscapte interne joue avant 
tout un rôle de redresseur d’œufs lors de la ponte et de la con- 
fection de la capsule ovigère. 
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mésothoracique très archaïque (R L individua- 
hisé et pe ctiné notamment) € qui ont été rassemblés 
dans une sous-famille nouvelle Phylotiphinae 
Laurenriaux 1959 et à laquelle se rapporte le 
genre Aphtoromylacris LaurENTIAUX 1959 (fig. 4). 


F1G. 4. — Aphtoromylacris triangularis LAURENTIAUX. Calque 
nervuraire du tegmen droit (diplotype). Bassin houiller du Pas- 
de-Calais, Lens (fosse 12, bow. 601, petite veine de 0,6 dans un 
schiste du toit à Lonchopleris rugosa), faisceau de Meunière, 
assise d’Anzin. Westphalien B. X 4,5. 


Cette sous-famille du Westpalien A-B est relayée 
à partir du Westphalien supérieur par les Phylo- 
blattinae Laurenriaux 1959, sous-famille axée 
sur le type moyen Phyloblatta Hanprirscx 1908, 
et par les Spuloblattinidae Hannrirscn 1908. Ce 
sont des Archimylacrides du Stéphanien terminal 
de Commentry (Allier) qui nous ont fourni, Jus- 
qu'ici, les plus anciens fossiles de Blattes à 
tarière conservée [Laurentiaux, 1951], ce qui 
étant donnée la prinitivité de cette organisation 
génitale, permet d'étendre cette caractéristique 
à l’ensemble de la série archimylacride qui vient 
ainsi se ranger dans le sous-ordre des Æ£oblattodea. 
Nous remarquerons que si l’ovipositeur externe 
n'est conservé par aucun des fossiles anciens 
connus de la lignée, les larves archimylacri- 
diennes (PRIS) récoltées dans le West- 
phalien moyen du South Staffordshire (Lepto- 
blattina exilis Woopwarp [Bolton, 1922, pl. X, 

x. 7 et 7 al, présentent un abdomen étroit et 
cylindrique * comparable à celui des femelles à 
tarière de Commentry. Une allure abdominale 
identique se retrouve également chez divers 
archimylacrides adultes du Westphalien. 

Les Poro-Mésoblattinides représentent, par 
leurs caractéristiques nervuraires, le type de 
Blattaire houiller le plus évolué. Les structures 
abdominales restent inconnues, du moins en ce 
qui concerne les formes paléozoïques, mais par 
leurs affinités nervuraires avec leurs successeurs 
mésozoïques (et les Blattes modernes), il est 
logique de rapporter les Poro-Mésoblattinides 
carbonifères aux Blattides oothécariens et au 
sous-ordre des Neoblattodea. Quelques fossiles 
de leurs descendants du Secondaire ont conservé 


l'abdomen [Laurentiaux, 1946, p. 224, fig. 1, 
pl. IL fig. 1}; celui-ci se révèle trapu et déprimé 
comme celui des Blattides actuels. Le plus 
ancien terme poroblattinide encore rencontré est 
Premnoblalta duffieuxi Pruvosr 1912 [Pruvost, 
1919, p. 240, pl. XXII, fig. 12-14] du Westpha- 
lien supérieur du Nord de la France. Sa nerva- 
uon déjà typiquement différenciée n’est nulle- 
ment primitive, même dans le cadre de la lignée. 
L'origine de la série doit donc être reculée et 
autant que permettent d'en juger les affinités 
et les tendances évolutives nervuraires, le groupe 
poro-mésoblattinide a du jaillir d’un Mylacride 
initial ou du moins sortir de la même souche et 
probablement à la même époque que le groupe 
mylacridien (tabl., fig. 3). La lignée poro-méso- 
blattinide reste peu représentée et mineure dans 
le complexe entomologique septentrional du 
Carbonifère. On lui connaît quelques rares formes 
stéphaniennes. 

Le type mylacride se manifeste brusquement 
au Westphalien supérieur avec une véritable 
explosion de formes (Hemimylacridae WATERLOT 
1934 ; Mylacridae WarerLor sensu 1934). Cette 
phase d’apogée est suivie d’une rapide décadence 
au Stéphanien. Au Stéphanien terminal, les 
Mylacrides sont devenus des raretés et des 
formes terminales du cycle évolutif mylacridien 
P. Pruvost [1919, p. 302-304] devait conclure à 
l’origine polyphylétique des Mylacrides, les 
Hémimylacridiens servant de transition entre 
les divers genres d’Archimylacridae westpha- 
liens et de Mylacridae. Cette interprétation, 
basée sur les nervations et notamment sur le 
port et la structure de la médiane, ne paraît plus 
recevable aujourd’hui. Certains de ces carac- 
tères transitifs sont le fait d’évolutions parallèles. 
Les termes mylacrides typiques ne sont connus 
qu'à partir du Westpalien C, mais leur état 
d'évolution nervuraire permet de leur attribuer 
une origine plus reculée. Il faut sans doute 
rechercher celle-ci chez de primitifs Archimyla- 
crides (Phylotiphinae) du genre ou voisins du 
genre Aphtoromylacris (fig. 3 et 4). Ce stade 
pourrait bien marquer à la fois la souche des 
Mylacrides et des Poro-Mésoblattinides. Les 
quelques abdomens connus de Mylacrides sont 
du type trapu et déprimé. Un exemple ancien 
peut être trouvé chez « Blattoidea » peachi Woon- 
WARD [Bolton, 1922, pl. IX fig. 6] du Westpha- 


lien de Kilmarnock (Grande-Bretagne). En l’état 


3. La trace qui par sa situation à l’extrémité abdominale et 
son contour pourrait être prise pour un ovipositeur embryon- 
naire serait, en fait, un fragment de plèvre comme le révèle 
l'examen direct des fossiles. 
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de nos connaissances et en attendant une confir- 
mation, de la découverte de restes plus complets 
tout permet de conclure que la série mylacri- 
dienne rentre dans les Veoblattodea. 

Ces conclusions admettent le monophylétisme, 
chez les Blattes, de la condition oothécarienne et 
son apparition chez de primitifs Archimylacrides. 
Elles sont en accord avec les données stratigra- 
phiques et les systèmes phylétiques déduits des 
affinités et des évolutions nervuraires. L’oothèque, 
les fossiles le prouvent, est une acquisition propre 
seulement à certaines lignées mais déjà faite dès 
le Westphalien inférieur. Elle date probable- 
ment du Namurien, moment qui, à bien des 
points de vue, me paraît important dans l’his- 
toire paléoentomologique. Les oothèques carbo- 
nifères se rapporteraient donc aux Mylacrides et 
aux Poro-Mésoblattinides ou en ce qui concerne 
les plus anciennes aux formes initiales de ces 
séries. 

À la fin des temps carbonifères, les Archimy- 
lacrides sont encore très florissants et demeurent 
tant en diversité qu’en nombre, le type dominant 
des Blattaires houillers septentrionaux. Les Myla- 
crides, en fin de cycle évolutif, sont presque 
entièrement disparus et les Neoblattodea, oothéca- 
riens, ne sont plus guère représentés que par 
quelques rares termes de la série mineure des 
Poro-Mésoblattinides. Seuls ceux-ci assureront 
la survie de l’ordre et persisteront dans la phase 
post-autunienne qui voit élimination brusque 
des Archimylacrides et avec eux des Eoblattodea 
non oothécariens. Il ne peut être invoqué pour 
expliquer cette discrimination, ni le jeu des 
relais conséquent de la sénescence d’une des 
lignées (comme c’est le cas du relai des Myla- 
crides par les Poro-Mésoblattinides), ni celui 
d’une adaptation différentielie des adultes à l’uti- 
lhisation des microchimats, les Archimylacrides 
n'étant nullement décadents, ni mois bien ou 
différemment adaptés à cette utilisation que leurs 
contemporains Poro-Mésoblattinides, au moins 
en leurs caractères végétatifs. On pourrait 
admettre que la ponte, possiblement endophy- 
tique des Eoblattodea était hautement spécialisée 
et étroitement liée à certaines espèces végétales, 
la disparition de celles-là entraînant l'extinction 
des espèces Blattaires qui leur étaient associées. 
Si une telle spécialisation se rencontre chez cer- 
tains Insectes actuels, elle est loin d’être générale 
pour tout un groupe. D’autre part, nous n’avons 
aucun début de preuve qu’elle existât chez les 
Eoblattodea carbonifères. 

Cette pérennilé post-autunienne du seul type 
Neoblattodea (oothécariens) entraîne à recon- 
naître pour l’oothèque un rôle fondamental et à 
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y rechercher la cause principale du panchro- 
nisme et de la destinée exceptionnelle du type 
Blatte si différente de celle des autres Insectes 
du Carbonifère de notre actuel hémisphère nord. 
C’est par sa fonction protectrice de l'embryon, 
en atténuant pour celui-ci les écarts et les ri- 
gueurs des conditions extérieures, que l’oothèque 
a Joué ce rôle décisif. La réduction de l’oviscapte 
et sa nature interne chez les Blattes modernes, 
et probablement chez tous les Neoblattodea, sont 
les résultats d’un processus néoténique. Il est, 
par contre, bien difficile d’estimer dans quelles 
circonstances et sous quelles influences ce mode 
oothécarien de ponte, si spécial, s’est réalisé. 
Réaction adaptative ou acquisition fortuite ? 
D’un point de vue anthropomorphique, loo- 
thèque nous apparaît comme une réaction adap- 
tative (comme il est classique de le supposer pour 
les métamorphoses), mais, dans le cadre de 
l’histoire westphalo-permienne, elle intervient 
comme une préadaptation. Ce mode de ponte 
oothécarienne n’avait apporté à ses possesseurs 
vivant dans la forêt houillère septentrionale 
aucun avantage essentiel ni aucune prépondé- 
rance. Ce ne fut plus le cas lors des nouvelles 
conditions post-autuniennes auxquelles les Veo- 
blatitodea se trouvèrent, en quelque sorte, pré- 
adaptés. La ponte en oothèques a entraîné une 
diminution de la fécondité 4 mais le résultat glo- 
bal est resté avantageux. 

Il a été exposé, en début d’article, que les 
Mantes et les Blattes étaient parfois réunies 
dans un même groupe (Oothecaria). Admettre 
une valeur naturelle à un tel système conduit à 
accepter le monophylétisme de la fonction oothé- 
carienne, monophylétisme reconnu en ce qui 
concerne les Blattes Neoblattodea. La seule hypo- 
thèse valable, selon une telle interprétation, est 
de rechercher la souche des Mantides chez les 
Neoblattodea. Elle n’est pas recevable, les plus 
primitives formes de ce sous-ordre étant déjà 
trop engagées dans une direction évolutive et 
leur nervation trop différenciée pour figurer une 
souche mantide. Il en ressort la caducité du 
groupe des Oothecaria et le polyphylétisme des 
modalités oothécariennes des Mantes et des 
Blattes ; les analogies constatées dans le mode de 
ponte de ces deux types d’Insectes résultent 
d’évolutions parallèles. L'origine des Mantodea 
reste cryptogène, les plus anciennes formes con- 
nues remontent au Trias [Tillyard, 1922, p. 450, 


4. Une femelle de Blatte actuelle dépose au plus trois ou 
quatre oothèques, chacune contenant un nombre d’œufs variable 
d’une vingtaine à (rarement) une cinquantaine. C’est là un taux 
de fécondité faible par rapport à celui des Ensifères par exemple. 
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fig. 73]. Elles sont déjà bien caractérisées nervu- 
rairement et leur souche doit être espérée dans un 
vieux fond protorthoptère, encore inconnu ou 
indéterminé ?. 

En fournissant une explication au panchro- 
nisme des Blattaires, cet exposé souligne une fois 
de plus le rôle fondamental des préadaptations 
dans la destinée de diverses lignées d’êtres vi- 
vants. Le stade adulte n’est qu’une étape dans 
le cycle vital d’une forme animale et ne condi- 
tionne pas à lui seul ce cycle et l’évolution d’un 
groupe. Le paléontologiste, dans ses conclusions, 
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doit rester prudent et circonspect et ne pas 
méconnaître qu'il ne saisit le plus souvent 
qu’un stade de la morphologie et de la biologie 
d’un organisme, stade qui n’est pas forcément 
explicatif de tout. La vie embryonnaire est sou- 
vent décisive pour l’histoire d’un groupe, les 
fossiles ne nous fournissent que rarement l’occa- 
sion de la saisir. 


5. Les conclusions de P. Pruvost [1919, p. 299] le trouvaient 
dans les Protorthoptères « Archimantides ». 
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Protoblattiniella minutissima Mrux., 
forme larvaire du type blattinopside (Insectes protorthoptères) 


par Daniel Laurenrraux (Paris)!. 


Sommaire. — Redescription, étude anatomique détaillée et affinités avec les Protorthoptères 
Blattinopsidae Borron 1925 de Protoblattiniella minutissima Meunier 1921, forme larvaire 
: ae à RE ; 

d’Insecte du Stéphanien supérieur de Commentry (Allier). 


L'étude des entomofaunes permiennes a sou- 
ligné l’intérêt de la connaissance des stades lar- 
vaires pour la systématique et la discrimination 
des divers types d’Insectes souvent confusément 
réunis dans le complexe hétérogène des Protor- 
thoptera Hanprirsca [Carpenter, 1935]. Si le 
super-ordre des Protorthoptéroïdes est très diver- 
sifié au Carbonifère, 1l reste un groupement mal 
défini et mal classifié malgré les nombreuses 
tentatives faites pour en établir l'ordonnance. 
Dans les sédiments houillers, les fossiles de 
formes adultes sont relativement nombreux — 
bien que, le plus souvent, réduits à des empreintes 
alaires isolées — les larves, au contraire, de- 
meurent exceptionnelles et limitées à quelques 
unités plutôt signalées que décrites. Ainsi, le 
riche gisement de Commentry (Stéphanien supé- 
rieur de l’Aller), si remarquable et classique par 
la variété et l’importance des récoltes d’Insectes 
qu'il a permises, n’a fourni que quelques stades 
larvaires. Seuls deux fossiles de larves attri- 
buables aux Protorthoptères (lato sensu) y ont 
jusqu'ici été mentionnés. Ils furent décrits par 
Meunier [1916-1921, p. 72] sous le nom de Proto- 
blattiniella minutissima Meunier 1921. Les afli- 
nités de cette « espèce » ne furent pas fixées avec 
précision, seule la terminologie générique pro- 
posée par Meunier paraissant soutenir un rap- 
prochement de Protoblattina Meunier 1909 
[1909 a, p: 48, fig. 7; 1909 b, p. 151, fig. 23, 
pl. V fig. 7; 1916-1921, p. 71-72, fig. 5, pl. VIT]. 


Il n'y a aucun argument certain pour con- 
fondre, même génétiquement les deux spécimens 
rangés par Meunier dans l'espèce Protoblatti- 
niella minutissima Meunier 1921. L’échantillon 


cotypique [Meunier, 1916-1921, pl. XIX, fig. 14] 


est assez mal conservé et sa nervation alaire 
trop peu claire ne permet pas d’en fixer les 
caractères et les rapports. En toute rigueur, il 
convient de l’écarter systématiquement du « di- 
plotype » [Meunier, 1916-1921, pl. IX fig. 6 et 7, 
p: 72-73, fig. 6 et 7], seul pris en considération 
dans la présente communication. 

Meunier n’a malheureusement donné de Proto- 
blattiniella minutissima Meunier 1921 (diplo- 
type) qu'une analyse des plus sommaires et une 
représentation très fruste [Meunier, 1916-1921, 
fig. 6] reproduite ici fig. 1 À ?. Ce dessin au trait 
rend très mal compte de l'excellente fossilisation 
de cette larve et de ses particularités anato- 
miques. Ce fossile, réexaminé plus attentive- 
ment, soit par l'observation directe, soit par le 
biais de photographies en lumières spéciales 
(infra-rouge et ultraviolette) se révèle remarqua- 
blement complet (fig. 1 B) tant en ce qui concerne 
les caractères morphologiques que l’organisation 
nervuraire (fig. 1 C). La nervation tegminale per- 
met de conclure à des affinités blattinopsides. 

Cette larve d’Insecte du Stéphanien de Com- 
mentry (Allier) appartient aux collections de la 
Galerie de paléontologie du Muséum national 
d'Histoire naturelle de Paris (collection Fayol). 
Elle se présente dans l’ensemble en norma late- 
ralis gauche mais la région thoracique a subi 
un écrasement et une légère torsion de sorte 
qu’une partie de la zone ventrale thoracique appa- 
raît. Les ailes gauches ont été retournées ainsi 
que la patte gauche conservée, le pronotum plan 
a également basculé lors de l’écrasement. 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 
2, Comparer avec la figure 1B de cette note. 
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La longueur totale du fossile est de 17 mm 
(mesure prise de la tête à l'extrémité du dernier 
segment abdominal). 

Le profil céphalique (t, fig 1 B) * apparaît élevé 
et très comparable à celui des Blattides (hauteur : 
2,5 mm, largeur maximale : 1,6 mm) * et corres- 
pond par sa position à un type orthognathe. Le 
crâne est nettement convexe. Il peut être observé 
une tache ovalaire (0) assez grande, indicatrice 
probable de lemplacement de lœ1il. Aucune 
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trace d'antenne n’existe mais à la base du profil 
céphalique quelques bribes d'éléments articulés 
représentent, selon toutes probabilités, des frag- 
ments de pièces buccales, mais malheureusement 
aucune structure ne peut être définie. Il y a lieu 
de penser que cet Insecte devait être d’un type 
broyeur comme les Blattes et les Orthoptères, 
mais en fait cette conclusion résulte des affinités 
supposées et ne peut être corroborée par un élé- 
ment positif. 


— Protoblattiniella minutissima MEUNIER 1921. Diplotype (vue norma laleralis gauche). 


À : Interprétation du fossile d’après Meunier [1921] (X 3); B : Nouvelle interprétation du fossile (explication des notations 


dans letexte) (56) :;"C": 


Le bouclier pronotal — non figuré par Meu- 
nier — est bien conservé (pr). Ayant basculé 
lors de l’enfouissement, 1l se présente vu par sa 
face inférieure, Zn vivo, 11 se disposait à plat sur 
le thorax proprement dit comme chez les Blattes. 
Il ne recouvrait pas, semble-t-il, la tête qui res- 
tait bien dégagée comme c’est également le cas 
chez les Blattaires primitifs (Archimylacridae). 
De même, les analogies morphologiques et 
structurales de ce pronotum avec celui des 
Blattaires anciens sont frappantes. Trouvé isolé, 
il aurait été, sans aucun doute, attribué aux 
Blattodea. En forme de disque plan sub-circu- 
laire (largeur : 2,3 mm, hauteur : 2,1 mm), ce 


Calque nervuraire de la paire alaire gauche (X 8). 


bouclier pronotal montre une ligne ecdysiale 
nette (median groove ou carène auct.) (mg) et 
près du bord postérieur une plage striée (st) ; Le 
rachis est large et le limbe latéral n’occupe que 
le tiers de la demi-largeur du disque. 

La limite des divers segments thoraciques n’est 
pas certaine de même que celle thoracico-abdo- 
minale. Le thorax paraît assez important mais 
il faut probablement tenir compte d’un certain 
écrasement et d’une élongation corrélative. 

Quatre pattes sont conservées sur le fossile, 


3. Notation identique dans les figures et le texte. 
4. Mesures effectuées au micromètre. 
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trois d’un même côté, une de l’autre. À première 
vue, les trois pattes situées à la base de l’em- 
preinte (P 1, P 2, P 3) sembleraient appartenir au 
côté gauche, en fait, il s’agit des pattes droites 
dégagées par l’écrasement oblique du thorax, 
aussi présentent-elles leur face interne. L’unique 
patte conservée du côté opposé est vue aussi de 
l'intérieur (P II) et a été retournée au cours de 
la fossilisation. Les ailes droites sont connues en 
sous-impression, les ailes gauches également, 
retournées, offrent leur face inférieure comme le 
souligne la topographie nervuraire. Normale- 
ment, les ailes se trouvaient rabattues au repos 
le long du corps selon la disposition encore pré- 
sentée par la paire droite (zone costale vers le 
bas), réalisant ainsi, lorsque normalement déve- 
loppées, un arrangement tectiforme. Une telle 
allure a été retrouvée chez des Blattinopsis 
adultes du même gisement de Commentry. Elle 
diffère donc de celle des ailes des Blattes (à plat 
sur le corps) et que l’on croyait être également 
celle de tous les Protorthoptères protoblattoïdes. 

Les pattes ne montrent aucune adaptation 
spéciale et s’avèrent simplement conformées 
pour la marche et la course comme chez les 
Blattides anciens et actuels. 

La première patte droite (P 1) à gardé une 
place et une position naturelle. La hanche (h) a 
donné une empreinte ovalaire (largeur : 0,22 mm ; 
longueur : 1,4 mm), le trochanter (tr) est en 
partie masqué dans l’articulation ; le fémur (f) 
un peu plus renflé du côté antérieur est relative- 
ment long (longueur : 2,6 mm ; largeur : 0,9 mm) ; 
le tibia (ti) apparemment inerne et complet 
atteint 3,4 mm de long (largeur de son empreinte : 
0,4 mm). La patte est en semi-extension. 

La patte mésothoracique (P 2) est à demi 
repliée. Elle a conservé aussi sa place normale. 
La hanche paraît un peu plus robuste que celle 
de la patte prothoracique ; le trochanter, qui 
semble surtout mobile sur la hanche, est bien 
évident et a laissé une empreinte ovalaire (di- 
mensions : 0,6 et 0,4 mm) ; le fémur est très 
identique à celui de la patte précédente. Quelques 
fragments articulés (ta) s’observent au voisinage 
de l'extrémité tibiale; aueun détail, notamment 
le nombre d’articles, n’est déterminable; le tibia 
est d’ailleurs incomplet (longueur conservée 
2,5 mm ; largeur sur l'empreinte : 0,5 mm). 

La patte métathoracique droite (P 3) est en 
extension. Sa hanche mal visible semble un peu 
plus robuste que celles des pattes antérieure et 
moyenne ; il en est de même du fémur — dont 
la longueur est de 3,67 mm (largeur maximale : 
1 mm) — qui montre une nette carène (latérale) ; 
le tibia est légèrement plus long que ceux des 
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pattes précédentes bien que quelque peu incom- 
plet, il mesure déjà sur l'empreinte 4,4 mm. Le 
tarse est incomplet et flou. 

La patte gauche conservée est probablement 
mésothoracique (P IT). À une hanche et un tro- 
chanter peu nets succède un fémur strictement 
semblable en forme et dimensions à son homo- 
logue de la patte moyenne droite. Il en est de 
même du tibia. Le tarse est présent mais oblitéré 
par des sous-impressions. 

L’abdomen est remarquablement conservé. 
Il est d’une morphologie cylindrique allongée. 
Dix anneaux, sensiblement égaux à l’exception 
des deux derniers réduits, sont parfaitement 
reconnaissables. Tergites et sternites se corres- 
pondent exactement en tous les cas et il n’y a 
aucune trace d’expansions pleurales, expansions 
si communes chez les Blattaires et Protorthopté- 
roïdes paléozoïques. La hauteur des anneaux 
varie de 2,85 mm à 2,5 mm d'avant en arrière, 
lavant-dernier toutefois n’atteignant que 2,3 
mm. Sauf en ce qui concerne les deux ultimes 
segments plus réduits (longueur : 0,6 et 0,4 mm), 
la longueur des anneaux varie peu, oscillant 
autour de 1 mm. Les membranes intersegmen- 
taires souples sont bien apparentes et peu dis- 
tendues. La limite tergo-sternale se situe à peu 
près au quart supérieur du profil abdominal. 
Plusieurs des orifices stigmatiques sont nets (os) 
et se présentent en fente elliptique avec pour 
dimensions moyennes 0,35 X 0,1 mm. 

L’extrémité abdominale du fossile a conservé 
trois pièces dont deux (à la partie supérieure) 
montrent encore à la base une évidente articu- 
lation. Ces éléments claviformes se recouvrant 
en grande partie mesurent 2 mm environ. La 
seule interprétation qui paraisse valable est celle 
de cerques (eq). En prolongement de Pabdomen 
et au niveau de la partie sternale existe une 
pièce impaire, non articulée et courte (1,5 mm 
environ) qui ne peut être, à mon avis, autre 
chose qu’un ovipositeur embryonnaire (ov). 

Les quatre ailes sont présentes mais d’une 
facture de fossilisation très inégale, seul le 
tegmen gauche (tg) vu par sa face inférieure (voir 
précédemment) permet de définir la nervation 
de cet insecte. Les ailes droites sont visibles en 
sous-impression du corps, laile postérieure 
gauche est incomplète (aucune trace du lobe 
vannal) mais montre un léger élargissement 
basal. La nervation de ces ailes (paire gauche) a 
été reproduite fig. 1 C. Le tegmen, entier, est 
un peu plus de deux fois et demi plus long 
(4,6 mm) que large (1,7). La nervation principale 
montre clairement les structures blattinopsides 
fondamentales [Bolton, 1925, p. 23 et sq.] et en 
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particulier la fusion basale radio-médiane. Le 
sillon cubital (CuP) y est net et CuA possède une 
bifidie à mi-parcours ; la bifureation de M est 
plus tardive ; Rs relativement pauvre ne compte 
que cinq terminaisons marginales. La nervation 
principale est soutenue par un système scalari- 
forme lâche. 

Les aspects nervuraires sont donc blattinop- 
sides mais 1l faut tenir compte pour l’interpréta- 
tion de la nature immature de FInsecte lorsqu'il 
a été enfoui. Ainsi s'explique la structure archi- 
dictyale et la relative pauvreté de la nervation 
principale notamment de Rs. Chez les Blattinop- 
sidae de Commentry (formes adultes) le système 
nervuraire est généralement très fourni. Au 
contraire, chez les plus anciens types de Blatti- 
nopsoïdes (Westphalien), comme ceux des genres 
Glaphyrophlebia Hanprirscn 1908 [p. 161, pl. 
XVI fig. 10] et Glaphyrokoris RincHarpson 1956 
[p. 38-39, fig. 18-19}, la nervation est plus pauvre 
et le réticulum non encore ou très localement 
ébauché. La larve des Blattinopsis maintiendrait 
donc, ce qui n’est pas inattendu, des aspects 
ancestraux avant d'acquérir les caractéristiques 
génériques des adultes. Il n’est naturellement 
pas possible de déterminer à quel type spécifique 
vrai (défini par les adultes) appartient Proto- 
blattiniella dont il faut maintenir la terminologie 
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en valeur de genre de forme. Malgré la très petite 
taille de l'échantillon diplotype, il n’y a aucun 
critère pour supposer un rapprochement plus 
étroit avec Plattinopsiella pygmea Meunier 1907 
[Meunier, 1916-1921, p. 70-71, pl. IX, fig. 4] 
espèce minuscule entre autre remarquable et 
vénériquement différenciée par le développement 
de venae spuriae intercalaires. Protoblattiniella 
minulissima Meunier 1921 est, selon mes con- 
clusions, figuré par un stade très précoce, à ailes 
encore faiblement développées. On rappellera 
que des échantillons inédits d'adultes de Blatti- 
nopsis ont révélé des ailes en disposition tecti- 
forme recouvrant entièrement l'abdomen et que 
dans le genre une grande taille est assez générale, 
au moins chez les formes du Stéphanien de 
Commentry. 

En conclusion, je tiens Protoblattiniella MEu- 
NIER pour une forme larvaire très Jeune du genre 
Blattinopsis Gie8eL 1867 si largement représenté 
dans le Stéphanien de Commentry. Elle vient en 
confirmer le caractère protoblattoïde (au sens de 
Handlirsch) et en souligner à plusieurs points 
de vue la ressemblance avec les Blattaires dont 
elle se distingue toutefois nettement par la ner- 
vation alaire. Elle permet de conclure à une éco- 
logie larvaire entièrement indépendante du 
domaine dulcaquicole. 


Bibliographie sommaire. 


Bozron H. (1925). — Insects from the coal Measures 
of Commentry. British Mus. nat. Hist. Publ., 
Fossil Insects, n° 2. 

CarPeNTER K, M. (1935). — The lower permian In- 
sects of Kansas, pt. VIT : the order Protoperlaria 
Proc. Ac. Aris Sc. Boston, vol. LXX, p. 103-146. 

Haxprirsen A. (1906-1908). — Die fossilen Insekten 
und die Phylogenie der rezenten Formen. 
Leipzig, éd. Engelman. 

Meuxier F. (1901 a}. — Nouveaux Insectes du Sté- 


phanien de Commentry. (5€ note). Bull. Mus. 
Histnat Paris AeX NP Sp 31Metsq. 

— (1909 b). — Nouvelles recherches sur les Insectes 
du terrain houiller de Commentry (Allier), 
19 part. Ann. Pal., t. IV, fase. 4. 

(LOGE TOM TT RS part bide ipA on 0IG 
pl. XI-XIX. 

Ricæarpson Jr. E. S. (1956). — Pennsylvanian Inverte- 

brates of the Mazon Creek area, Ilinois. Fiel- 
diana : Geol., Chicago nat. Hist. Mus., vol. XII, 


AIT 


Contribution à l'étude de l’ontogénie 
de quelques formes d'Échinides fossiles 


(Note préliminaire) 


par André Devriës (Alger)!. 


Sommaire. — Une quinzaine d'espèces sont suivies depuis la taille de quelques millimètres à 
+22 Q # L CF 

l'état adulte. La croissance au début est assurée surtout par addition de nouvelles plaques et, 
ensuite, surtout par accroissement de la taille de ces plaques. On note aussi des variations de 


taille relative de diverses parties : 


périprocte, péristome, pétales, de même que dans leur posi- 


tion. L'ordre d'apparition des caractères est mis en parallèle avec la hiérarchie des caractères 
utilisés dans la classification. On note aussi que l’ouverture des pores génitaux concorde avec 
la première apparition des caractères spécifiques. 


Dans une note plus détaillée qui fera l’objet 
d’une publication ultérieure, nous étudions le 
développement de quelques espèces fossiles, 
apportant ainsi des élémenis paléontologiques 
à la connaissance de l’ontogénie des Echinides. 

Il est évident que les tout premiers stades lar- 
vaires échappent à l'observation du paléontolo- 
giste ; mais des parties du squelette plutéen sont 
connues à l’état fossile. Mme Deflandre-Rigault 
a recueilli dans des marnes oxfordiennes de 
Villers-sur-Mer certaines pièces de ce squelette : 
baguettes brachiales, valves de pédicellaires, 
piquants, nacelle basale, que l’auteur rapporte 
à Echinobrissus scutatus, abondant dans ces 
marnes. L'intérêt de ces vestiges réside pour nous 
ici dans les conclusions, bien minces, il est vrai, 
que l’on peut en tirer sur l’ontogénie des Echi- 
nides. 

Nous retenons au moins la coexistence de deux 
formes de radioles chez le tout jeune Oursin : le 
radiole embryonnaire, tétraradié qui est tempo- 
raire, et le radiole primaire, triradié qui est 
définitif. 

Une étude complète du développement on- 
togénique d’un Échinide doit nécessairement 
comporter des observations sur la formation du 
squelette dans ses divers stades : | 

— apparition des premiers spicules larvaires ; 

—— formation du squelette brachial du pluteus ; 

— résorption de celui-ci et dépôt des premières 
plaques apicales puis coronales ; 

— développement du test. 


Or, si les vestiges fossiles du squelette plutéen 
sont rares, les tout jeunes stades post-larvaires 
et imaginaux ne le sont pas moins, et les plus 
Jeunes Oursins fossiles que nous possédons 
mesurent déjà plusieurs millimètres de diamètre 
ou de longueur : l’histoire de la formation pro- 
prement dite du test reste encore du domaine 
de l’embryologie et de la zoologie. Mais nos 
jeunes Oursins fossiles sont loin d’avoir terminé 
leur ontogénie, et grâce à des mesures et des 
observations effectuées sur le plus grand nombre 
(parfois assez restreint) possible d'individus, 
nous avons pu suivre, au moins en partie, le déve- 
loppement des quelques espèces suivantes : 


I. Échinides endocycles (trois espèces) : Orthopsis mi- 
liaris Correau, Heterodiadema libycum CorrEAu, 
Phymosoma baylei Correau. 

IT. Échinides exocycles (onze espèces) : Heteraster peroni 
Ficmeur ; Toxaster neocomiensis D'Ors.; Hemiaster 
africanus CoquanD ; H. fourneli Desmaves ; H. bri- 
vesi DALLON: et Lamgerr ; Tithonia convexa CorrEAu ; 
Pygomalus analis AGassiz; Echinobrissus  pseudo- 
nimimus PEron et Gauruier ; Bothriopygus nov. sp. ; 
Archiacia hungarica Szôrenvr; Thagastea svetterlei 
Pomer. 


Les conclusions générales auxquelles nous 
avons abouti restent dans leur ensemble con- 
formes à ce que l’étude des Echinides actuels a 
révélé. 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 
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a) Croissance générale du test. Elle est assurée 
par un double processus augmentation du 
nombre de plaques ; augmentation de leur sur- 
face. Chez les tout jeunes individus, l’aceroisse- 
ment de la taille résulte presque uniquement de 
la production des plaques nouvelles ; puis la 
croissance intercalaire prend plus d'importance, 
en même temps que le rythme de la production 
des plaques nouvelles se ralentit considérable- 
ment, sans toutefois s’annuler, même chez les 
individus âgés. 

b) Caractères anatomiques. Péristome — péri- 
procte — Appareil apical : tous ces éléments sont 
de plus grande taille relative chez les individus 
Jeunes. 

Plaque madréporique : le nombre de pores 
augmente très lentement au début de la crois- 
sance, puis brusquement, les pores envahissent 
la plaque ; enfin leur nombre augmente très peu 
chez les adultes. 

c) Cas des Échinides irréguliers. Nous avons 
pu suivre en particulier l’allongement du test ; 
la migration de l’anus sur la face dorsale jusqu’à 
sa position définitive sur l’area anale ; la forma- 
tion progressive des pétales. 

d) Quelques autres observations. Il nous a été 
possible, en outre, de sonder le mécanisme de la 
bigémination des pores ambulacraires chez Phy- 
mosoma bayler ; de suivre l’apparition et le déve- 
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loppement du caractère € hétérogénéité » chez 
Heteraster  peroni; d'émettre une hypothèse 
expliquant la dissociation de lappareil apical des 
Collyritidés (Tithonia convexa) ; de découvrir 
une structure particulière des plaques chez Tha- 
gastea wetterler, ete. 

Cependant, si nous avons pu suivre ainsi le 
développement progressif des individus, nous 
avons encore remarqué que les caractères appa- 
raissent dans un ordre qui ne nous semble pas 
quelconque et qui correspond en gros à celui de 
la classification systématique permettant de 
passer de l’embranchement ou de la classe et de 
l’ordre, à la famulle, puis au genre et enfin à 
l'espèce. 

Enfin, nous avons observé que les pores géni- 
taux ne sont visiblement ouverts qu'à partir 
du moment où les caractères spécifiques sont 
reconnaissables ; l’animal est prêt à perpétuer 
son espèce lorsque les caractères fondamentaux 
de celle-c1 se sont sinon pleinement développés, 
du moins visiblement manifestés. À partir de ce 
moment, les modifications morphologiques que 
va subir lanimal ne feront apparaître aucun 
caractère nouveau qui permette de le séparer 
spécifiquement de ses semblables ; elles n'auront 
d'autre effet que de renforcer les caractères déjà 
acquis et tendront à faire de l’individu « l'être 
accompli », terme ultime de son ontogénèse. 
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Données concernant le développement ontogénétique 
des Pelmatozoaires du Paléozoïque (Échinodermes) 


par G. REGNÉLL (Lund) !. 


Sommaire. — Revue critique des données acquises sur les stades ontogénétiques. Chez les Edrias- 
teroidea, les 7 ou 8 espèces étudiées montrent des changements de forme de la thèque, des ambu- 
lacres, etc... Les Carpoidea n'ont été que peu étudiés, par contre chez les Hydrophoridea 
on a bien mis en évidence l'addition de nouvelles plaques, l’aceroissement de taille de celles-ci, 
les variations de forme de certains organes, la régression du pédoncule. Des études statistiques 
ont établi les étapes de croissance chezles Blastoidea. Les modifications de forme des plaques, le 
développement des bras et leurs ramifications, l’ornementation, la tige sont les principaux 
caractères étudiés chez les Crinoidea. Les rapports entre phylogénie et ontogénie sont discutés. 


Introduction. 


Les chercheurs, qui ont examiné des échan- 
tillons de Pelmatozoaires du Paléozoïque ?, n’ont 
pu qu'occasionnellement étudier les différents 
stades de leur croissance. D’une part, des spéci- 
mens très petits, fussent-ils visibles à l’œil nu, 
ont plus de chance d’échapper à l'observation ; 
d’autre part, pour plusieurs raisons, on n’est 
jamais certain d’avoir un échantillonnage moyen 
d’une population fossile ; enfin pour les difté- 
rents groupes d’'Echinodermes, la raison princi- 
pale est que, parmi les fossiles du Paléozoïque 
inférieur, nous possédons très peu de fossiles de 
ces groupes aux premiers stades de leur déve- 
loppement. 

Il est difficile d’en déceler la raison. En effet 
le squelette lourd de la plupart des Echino- 
dermes devrait rendre plus aisée leur fossilisa- 
tion. Ceci est vrai pour les animaux adultes ?, 
et nous accepterions volontiers qu'il en soit 
ainsi pour les stades jeunes. On peut concevoir, 
au contraire, que les plaques squelettiques d’ani- 
maux non parvenus à maturité soient beaucoup 
moins solidement réunies que celles des adultes, 
et qu’en conséquence leurs squelettes se désar- 
ticulent plus complètement après la mort de 
l'animal. 

Il est aussi de quelque importance de remar- 
quer que la période de prématurité devait être 
courte comparée à celle de l’âge adulte, à con- 
dition bien entendu qu’il en ait été de même à 


cet égard chez les Crinoïdes du Paléozoïque et 
les Crinoïdes actuels (à savoir chez les Antedon, 
le seul genre dont le développement soit entière- 
ment connu). 

Il va sans dire que nous ne pouvons espérer 
trouver de traces des structures minuscules et 
fragiles de l’endosquelette des jeunes larves sor- 
tant de l'œuf, mais seulement de squelettes 
ayant atteint un stade relativement avancé, dont 
la formation coïncide avec la métamorphose 
larvaire, ou la précède légèrement *. 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959. 

2. On rencontre plus souvent üäes spécimens jeunes chez les 
Crinoïdes que dans les autres groupes de Pelmatozoaires. Cela 
résulte directement du fait que les restes des Crinoïdes sont 
généralement plus abondants dans les thanathocénoses fossiles, 
que ceux des autres Pelmatozoaires. 

3. En employant les termes d’«adultes » ou de «formes ar- 
rivées à maturité » (que l’on ne peut éviter dans cet article), 
nous savons cependant que ces termes sont vagues, et qu’ils 
couvrent une portion non définie de la vie d’un individu. B. H. 
Burma [1948, p. 742] l’a souligné, de même qu’il a noté que la 
plupart des Invertébrés n’ont pas une taille définitive définie ; 
au contraire, les parties qui les composent montrent une crois- 
sance continue, mais qui n’est pas obligatoirement au même 
rythme. 

4. A. Fritsch [1908 a, p. 8 ; 1908 b, p. 797] a décrit un fossile 
curieux trouvé dans les couches de Drabov (Dd, Llanvirn supé- 
rieur, Ordovicien) de Bohême, qu’il a appelé Furca bohemica (se 
servant d’un nom écrit de la main de Barrande). « Les specimens 
ont presque tous une longueur de 25 mm. Ils portent une tron- 
cature droite, située à leur partie antérieure, et possèdent deux 
lobes externes et deux lobes internes ; ceux-ci sont légèrement 
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Observations dans quelques groupes de Pelmatozoaires. 


Comme nous ne possédons pas de description 
complète du développement ontogénétique dans 
les différents groupes de Pelmatozoaires, la pré- 
sente discussion est à peine plus qu’une suite 
d'observations dispersées. 


1. EnrioasTeRoIDEA.— Dans sa grande mo- 
nographie sur les Edrioasteroidea et Hydropho- 
ridea, O. Jaekel [1899, p. 28] fait quelques re- 
marques sur leur ontogénèse. Il a observé que les 
ambulacres sont moins incurvés chez les jeunes 
Isorophus cincinnatiensis (Roemer) que chez les 
adultes. De plus, alors que la hauteur relative de 
la thèque est plus grande, les plaques thécales sont 
petites et assez uniformes. Jaekel a noté égale- 
ment que les spécimens Jeunes de emicystites 
ont un squelette peu développé qui rappelle dans 
un sens les Stromatocystites du Cambrien infé- 
rieur et moyen. 

S. R. Williams [1918] a eu l’occasion d’exami- 
ner de nombreux stades de croissance d’/sorophus 
austini (Foxrsre). Les résultats furent publiés 
dans un article très intéressant, d’ailleurs unique 
en son genre. Les plus petits spécimens n'avaient 
pas plus de 2/3 de millimètre de diamètre. Dans 
la plupart, on a pu observer la face aborale de 
la thèque. 

Chez les plus petits individus (1,3 mm de dia- 
mètre) examinés sous l’angle du développement 
du système ambulacraire, on n’a pu noter que 
les plaques proximales du plancher de chaque 
ambulacre, qui en se rejoignant formaient un 
anneau autour de la chambre dite sub-stomiale 
(fig. 1). Pendant le développement, de nouvelles 
plaques (floor-plates) se forment en direction dis- 
tale, alignées sur une seule rangée dans le cas 
présent. On peut donc supposer que deux plaques 
de couverture (cover-plates) ambulacraires se 
formaient en même temps que chaque plaque du 
plancher. Atteignant la périphérie, le rayon de 
croissance, Jusque là rectiligne, s’incurvait laté- 
ralement dans le sens ou en sens inverse du 
soleil, d’une manière spécifique pour chaque 
ambulacre. Ceci se produit aussi chez plusieurs 
autres espèces, par exemple chez Cooperidiscus 
alleganius (CLARKE) et Lepidodiscus  buttsi 
(Crarke), et chez À gelacrinites hamiltonensis VA- 
NUXEM [Clarke, 1901, pp. 190,,195, 197]. 

En conséquence, un trait très caractéristique 
de l’ontogénèse des formes à ambulacres courbes 
est que cette courbure s’acquiert graduellement, 
tout Juste comme on devait s’y attendre (cf. J. M. 


Clarke [1901, p. 190] et A. F. Foerste [1914, 
p. 404)). 

Sur les formes à ambulacres rectilignes, les 
rayons s'arrêtent lorsqu'ils arrivent au contact 
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F1G. 1. — Séries de croissance d’Isorophus austlini (FOERSTE), 
vue de la partie aborale. 


A : on distingue la chambre sous-stomiale et l’anneau péris- 
tomial constitué par des plaques du plancher modifiées ; on 
n’observe pas d’autres plaques du plancher — B : comme la pré- 
cédente, plus une plaque du plancher des ambulacres I, IT et 
V ; la place de la pyramide anale se distingue mal — C : ambu- 
lacres avec deux plaques du plancher s’ajoutant à l’anneau 
péristomial — D : toutes les plaques sont visibles; ilya 
trois plaques du plancher dans les ambulacres I et V, tandis 
que les autres sont moins complets. p, periprocte. Les figures B 
et D sont orientées de la même façon que la figure C (D’après 
S. R. WILLIAMS (1918, fig. 28-32]). 


de l’anneau périphérique, ou, comme chez Stro- 
matocyslites, au contact de la marge de la face 
adorale. 


Williams |[1918, p. 78-79] a noté qu’on ne pou- 


recourbés vers l’intérieur. L’espace médian antérieur est lisse 
et porte, au milieu, une plaquette arrondie, bombée. » [Fritsch, 
1908 a]. Le contour du corps est délimité par de petites plaques 
subquadrangulaires ou subrectangulaires. 

Fritsch a conclu que Furca est le «pluteus d’un Crinoïde ». 
En fait, si Furca est bien un pluteus, ce qui n’a pas été entiè- 
rement prouvé, ce n’est certainement pas une larve de Crinoïde. 
La seule larve connue parmi ceux-ci est en effet la Vifellaria 
(Doliolaria) qui ne ressemble nullement à Furca. Si l’on tient à 
considérer Fureca comme une larve d’'Échinoderme, il est plus 
vraisemblable qu'il s’agit d’un ophiopluteus. La taille impor- 
tante du fossile n’infirme pas cette interprétation, car le Bipin- 
naria de Luidia sarsi atteint une longueur de 2,4 cm [Fell, 1948, 
p. 84]. 

D’après Perner [1908, p. 655], Furca est un Crustacé. Il serait 
justifié de procéder à un nouvel examen du matériel original 
afin de définir la vraie nature de ce fossile. I1 serait possible en 
tous les cas de conclure si c’est ou non un Échinoderme. 


LE DEVELOPPEMENT ONTOGÉNÉTIQUE DES PELMATOZOAIRES DU PALÉOZOÏQUE 


vait, chez les très petits spécimens, différencier les 
éléments radiaires et interradiaires du squelette. 
On ne peut également les orienter correctement 
car la pyramide anale ne se distingue qu’à un 
stade plus avancé. 

Il faut aussi noter que les proportions entre 
les différentes parties de la thèque peuvent 
varier au cours de la croissance. Aïnsi chez /soro- 
phus, la surface orale est proportionnellement 
plus grande chez les sujets jeunes que chez les 
adultes [Bassler, 1936, p. 17]. Chez Lepido- 
discus buttsi (CLarke), aux jeunes stades, l’an- 
neau marginal est proportionnellement plus 
large que le disque central de la surface adorale, 
beaucoup plus contractée |Clarke, 1901, p. 197]. 

Williams [1918, p. 74-75] a tenté des calculs 
sur le taux de croissance des Ædrioasteroides. 
Dans son importante collection de spécimens 
d’Isorophus austini, il distingua trois groupes 
suivant trois catégories de taille : de 1,5 à 3 mm 
de diamètre ; de 10 à 12 mm de diamètre ; enfin 
dépassant 15 mm. Le premier groupe était de 
beaucoup le mieux représenté, des centaines de 
spécimens pouvant être récoltés sur une seule 
plaque de roche. Le deuxième groupe compre- 
nait bon nombre de spécimens, tandis que le 
troisième n’était représenté que par quelques- 
uns. Williams a conclu que les trois catégories 
avaient respectivement survécu à une, deux et 
trois saisons. 


2. Carporpea. — Nos principales — quoique 
assez maigres — connaissances sur l’ontogénèse 
des Carpoïdes reposent sur la vaste étude de 
J. Chauvel [1941] d’un matériel abondant de 
spécimens de Bohème et de Bretagne, datant du 
Cambrien et de lOrdovicien. Pour quelques 
espèces, cet auteur disposait de séries de crois- 
sance. 

Sur son tableau de mensurations des Mitro- 
cystella incipiens miloni Caauver, 1l montre 
comment, sur les trente spécimens en question, 
la longueur de la thèque augmente progressive- 
ment de 11,1 mm chez les plus petits à 24, 2 mm 
chez les plus gros. Chauvel [1941, p. 163] signale 
que les jeunes individus « ont tous les caractères 
des adultes ; la croissance de la thèque ne se fait 
donc pas par apparition de plaques nouvelles, 
mais simplement par croissance des plaques 
existantes dont le nombre et la topographie sont 
fixés dès le jeune âge »5. On a remarqué chez 
un certain nombre de formes des lignes de crois- 
sance indiquant l’accroissement de taille des 
plaques thécales, particulièrement chez Lagyno- 
cystis pyramidalis (BarrANDE) [Chauvel, 1941, 
p. 202, fig. 79] et Placocystites (?) bohemicus (Bar- 
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RANDE), chez qui ces lignes sont presque paral- 
lèles au contour de la plaque [Barrande, 1887, 
pl 5, cas 1, fig. 25, 29, et autres]. 

Chauvel représente [1941, p. 190, fig. 72] une 
partie de la très instructive série de croissance 
de Mitrocystites mitra hanusi. Nous la reprodui- 
sons 101 fig. 2. Selon l'observation rapportée plus 
haut, le plan général d'organisation des éléments 
squelettiques est apparent à un stade précoce. 


F1G. 2. — ‘Séries de croissance de Mitrocystites milra BARRANDE. 
Gr. nat. env. (D’après J. CHAUVEL [1941, fig. 721). 


Pendant la croissance apparaissent, quoique peu 
marqués, deux lobes oraux, non par addition de 
nouvelles plaques, mais par élargissement des 
plaques marginales dans une direction radiale. 

Barrande [1887, pl. 3], montre un certain 
nombre de stades de croissance de T'rochocystites 
bohemicus. La forme de la thèque varie beaucoup 
dans son contour selon les divers spécimens ; la 
raison peut en être une compression dans diffé- 
rentes directions, ayant conduit à une déforma- 
tion des thèques. 


3. HyDRoPHORIDEA. — On a souvent remar- 
qué que la thèque des Hydrophoridea se dévelop- 
pait de deux manières, d’une part en produisant 


5. Ce principe n’est cependant pas valable pour tous les 
genres de Carpoïdes, comme par exemple Dendrocystites, dont la 
thèque se compose de plaques nombreuses, de forme, de taille 
et de disposition irrégulières. De même le principe ne peut s’ap- 
pliquer à tous les Carpoïdes ayant une forme régulière. Chez les 
Trochocystitidés par exemple, il est difficile d'admettre que le 
nombre des plaques intérieures ne puisse augmenter au fur 
et à mesure que la thèque se développe. 
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de nouvelles plaques, d'autre part par la crois- 
sance marginale des plaques déjà existantes. 
Le premier mécanisme à pu se produire chez 


les espèces caractérisées par une thèque a 


nombre indéterminé de plaques, tandis que l’on 
peut penser que tous les éléments du squelette 
de la thèque existent à un stade très précoce 
chez des espèces ayant un nombre limité de 
plaques dont les relations spatiales sont défi- 
dans les 


nies exactement, c’est-à-dire mêmes 


a-c : Trois étapes de l’ontogénèse de Holocystites. à : premier stade représenté par H. greenvillensis FOERSTE ; b : 
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conditions que certains Carpoïdes. Il faut noter 
cependant que nous n'avons aucun fossile sur 
lesquels nous puissions voir quand et comment 
se sont formées les plaques primordiales de la 
thèque. 

Le genre Echinosphaerites fournit un exemple 
des deux modes de croissance. Même dans la 
description originale dE. aurantium, Gyllenhaal 
(1772, p. 249] reconnaît deux « variétés », l’une 
appelée 4 dans laquelle les plaques sont de forme 


deuxième stade, 


H. alternatus (HALL) ; € : troisième stade, même espèce. Gr. nat. (d’après FOERSTE, In J. CHAUVEL [1941, fig. 49 db, 50 a-b]). 


d : Spécimen jeune de Deulocystiles modestissimus BARRANDE. X 


inégale, l’autre £ avec des plaques de tailles à 
peu près égales. Selon toute évidence les spéci- 
mens de la catégorie + étaient des individus 
jeunes chez lesquels se déroulait une importante 
formation de nouvelles plaques thécales. La 
catégorie f comprend les spécimens adultes 
chez lesquels le squelette était stabilisé, après 
avoir fini de produire des plaques thécales nou- 
velles. Il arrive que l’on remarque sur les Echino- 
sphaerttes, quoique rarement dans le matériel 
étudié par le présent auteur, des lignes concen- 
triques de croissance sur les plaques de la thèque 
(cf. Barrande [1887, p. 16, fig. 26-28)). 

La croissance de la thèque par la formation 
de plaques interstitielles est bien illustrée dans 


2. (D’après J. BARRANDE [1887, pl. 16, fig. 141). 


l’article de Barrande $ [1887, pl. 16, fig. 6-18] (ef. 
fig. 3 d) sur Deutocystites modestissimus. Ces 
figures prouvent que les plaques thécales de la 
première génération étaient de contour subcir- 


6. Plusieurs auteurs ont suggéré que Deutocystiles soit mis 
en synonymie avec Echinophaerites WNAHLENBERG. Cette mesure 
serait justifiée (les espèces de Deutocystites étant des jeunes d’Echi- 
nosphaerites), mais il paraît prudent de ne pas prendre position 
sur cette question, tant que le matériel fossile que nous pos- 
sédons n’a pas été révisé (cf. Regnéll [1945, p. 138]). Il n’y a, 
on peut le remarquer, aucun pore visible chez les Deutocystites 
irregularis et D. modestissimus. O. Jaekel [1899, p. 334-335] a 
confirmé que les spécimens de Barrande n’en avaient pas non 
plus, pour une raison ou pour une autre. D’autre part, une autre 
espèce, S. modestus, classée par Barrande parmi les Deutocys- 
tiles, possède de nombreux moules de pores. 
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culaire ou ovale, ayant été secrétées dans le mé- 
senchyme sans ordre défini. Des plaques poly- 
gonales se sont formées secondairement entre 
les rondes. Ceci est encore plus accentué chez le 
D. irregularis de Barrande [1887, pl 15 case 1, 
fig. 1-11]. 

11 semblerait que la croissance de la thèque de 
différentes espèces d’AHolocystites parmi les Diplo- 
porta soit très semblable à celle d’Echinosphae- 
rites parmi les Rhombifera. À. F. Foerste [1917, 
p. 233-234 ; 1920, p. 53-54] a reconnu deux caté- 
gories de plaques chez les Æolocystites : un groupe 
primaire de plaques nettement plus larges, dispo- 
sées en rangées transversales, et un groupe de 
plaques plus petites, insérées en rangées trans- 
versales entre les séries des plaques primaires. 
Foerste a suggéré que les plaques individuelles 
avaient augmenté de taille et que seules les 
plaques primaires se trouvaient à un stade encore 
plus précoce de la croissance. Comme J. Chauvel 
l’a observé [1941, p. 126-127] ce stade est démon- 
tré, d’après le matériel fossile connu, ainsi qu’une 
étape intermédiaire entre ce stade et la période 
finale du développement de la thèque (fig. 3 a-c). 

Dans beaucoup d’autres cas où la thèque s’ac- 
croît par addition de plaques nouvelles, on n’ob- 
serve pas de différenciation marquée entre les 
plaques primaires et les plaques secondaires (par 
exemple chez {eliocrinites granatum (WAuLEN- 
BERG)). De plus, comme le démontrent nos 
mesures [Regnéll, 1945, p. 123] et chose que l’on 
ne pouvait prévoir, on n’observe pas une corré- 
lation rigoureuse entre la taille de la thèque et 
le nombre de ses plaques : avec une thèque de 
7 mm de haut, le plus petit spécimen observé 
avait 21 plaques, tandis que pour la taille sui- 
vante de 9 mm on a 20 plaques. Le plus gros 
spécimen, où lon ait pu établir le nombre des 
plaques, mesurait 30 mm et avait 32 plaques, 
mais un spécimen beaucoup plus petit (19,3 mm) 
en avait 34. Il ne faut cependant pas attacher 
trop d'importance à ces irrégularités, surtout du 
fait que le matériel ne représentait pas une faune 
locale unique, mais provenait de différentes loca- 
lités. 

Parmi de petits spécimens n'ayant pas atteint 
leur développement complet, des individus Jeunes 
ont pu être rapportés entre autres à Heliocrinites 
variabilis [Regnéll, 1945, p. 136, pl. 6, fig. 5-6}, 
Caryocystites angelini (HAECKEL) [Regnéll, 1945, 
pl. 4, fig. 6-9] (la partie aborale est plus élancée 
chez ces spécimens que chez les adultes) et Ha- 
plosphaeronis oblonga (ANGELIN) ?. 

Il faut ajouter quelques remarques se rappor- 
tant au développement de certains systèmes d’or- 
ganes des Hydrophoridea. 


I 


À en juger d’après un spécimen jeune de Helio- 
crinues granatum (diamètre d'environ 7 mm) 
[Regnéll, 1945, p. 52, pl. I, fig. 1], la largeur 
relative des rhombes porifères est plus grande 
chez les jeunes que chez les adultes, le grand axe 
du rhombe étant tellement court que la struc- 
ture d'ensemble simule un diplopore avec son 
péripore. De ce point de vue, on serait tenté de 
faire dériver les rhombes porifères des diplopores 
ou de suggérer que les deux structures ont une 
origine commune. Ceci est une question d'aspect 
surtout phylogénétique qui ne peut être exposée 
ici (mais voir Jaekel [1899, p. 116 et suiv.] et 
FA tBather|1900p #10) 

Le développement des ambulacres s'effectue 
différemment selon les genres. La suppression 
d’un ou de plusieurs rayons ambulacraires est un 
phénomène remarquable. Il ÿ a tout lieu de 
croire qu'à un certain stade il y avait cinq ambu- 
lacres primordiaux d’égal développement. Les mo- 
difications caractéristiques des différents genres 
d'Hydrophoridea ont dû se produire pendant 
l’ontogénèse sous l’aspect d’un développement 
corrélatif des ambulacres et du squelette thécal 
[Jaekel, p. 80 et suiv.]. 

La tige si caractéristique de la plupart des 
Pelmatozoaires subit un développement régressif 
pendant l’ontogénèse de certains Hydrophoridea. 
Les Protocrinites sont parmi les plus intéressants 
à étudier $. Comme on peut le voir sur un spéci- 
men (env. 9 mm de diamètre) examiné par 
Jaekel, de très jeunes individus possédaient une 
tige, les columnales proximales étaient encore 
fixées au pôle aboral de la thèque. Sur un spéci- 
men un peu plus âgé (env. 11 mm de diamètre), 
la tige a disparu complètement, une cicatrice 
indique l’endroit où elle était fixée à la thèque. 
Sur un spécimen mesurant environ 14 mm de 
diamètre, il n’y a aucune trace de l’existence 
d’une tige [Jaekel, 1899, p. 349-350, 432-433]. 
Chez les Protocrinites, la disparition de la tige 
s'accompagne d’un aplatissemient de la base de 
la thèque, avec dégénérescence et oblitération des 
diplopores des plaques aborales. 


4. Brasrorpea. — Essie A. Smith [1906, 
p. 1232 et suiv.] a publié une étude bien docu- 
mentée sur l’ontogénèse de Pentremites conoideus 
Hazz. 

En 1922; F. A. Bather a décrit une bonne série 
de croissance de Blastoïdes. Il a démontré que 


7. N. P. Angelin (1878, p. 31] (cf. Regnéll [1945, p. 1731) 
a rapporté de jeunes formes de Haplosphaeonis oblonga comme 
espèce indépendante. 

8. A l'inverse des espèces déjà connues, P. yakovlevi HECKER 
et IECKER 1957 est pourvu d’une tige bien développée. 
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Orophocrinus  stelliformis  campanulatus  (Ham- 
BACH) n’est qu'un jeune de ©. stellifjormis (OWwEx 
et Suumarp). Les changements ontogénétiques 
de la thèque étaient résumés de la façon suivante : 
tous les changements de proportion se produisent 
à partir d’une modification majeure, à savoir 
l'extension de lambulacre vers l’extérieur, se 
recourbant vers le haut et s’arquant vers le bas, 
tandis que les autres parties ne se développent 
pas à la même allure [Bather, 1922, p. 74]. 

Après cela il n’y eut plus d’études dans ce 
domaine, jusqu’en 1940, date à laquelle C. Cro- 
neis et H. L. Geis présentent un article concer- 
nant l’ontogénèse de deux espèces de Blastoïdes 
du Mississipien supérieur : Mesoblastus glaber 
(Meek et WorTHEN) et ce qu'ils supposaient 
être Pentremites princetonensis ULricn. Récem- 
ment J. J. Galloway et H. V. Kaska [1957, p. 30] 
ont exprimé des doutes sur l’attribution spéei- 
fique et même générique de ce dernier et, en ce 
qui concerne les jeunes individus déerits par 
Croneis et Geis, ils ne leur ont reconnu aucun 
rapport avec l’ontogénèse des Pentremites : tandis 
que les spécimens décrits par ces auteurs ont 
trois plaques basales égales, tous les Pentre- 
miles, à n'importe quel stade ontogénétique, dans 
l’état actuel des connaissances, n’ont que « deux 
larges plaques basales, chacune formée par la 
soudure de deux plaques égales, et une autre 
plus petite — ce qui fait cinq plaques de taille 
égale » ; en outre, les spécimens jeunes de Pentre- 
mites n’ont pas non plus de bras ou de plaques 
« distales », c’est-à-dire orales. Peu après la 
publication de l’article de Croneis et Geis, R. C. 
Moore [1940 a] en avait fait la critique. 

Depuis, plusieurs auteurs ont très heureuse- 
ment employé les méthodes modernes biomé- 
triques pour étudier l’ontogénèse de certaines 
espèces de Blastoïdes. L'article de B. H. Burma 
[1948] à ce sujet peut être considéré comme un 
modèle en ce genre d’investigations. La présenta- 
tion sur diagrammes des proportions de diffé- 
rents caractères de Pentremites pyriformis Say 
est reproduite 1c1 fig. 4. Les différents rapports 
sont portés en fonction d’une plaque radiale de 
référence qui est la plaque radiale antérieure, 
mesurée suivant la rangée gauche depuis le 
sommet de la plaque basale sous-jacente jusqu’à 
la base de la deltoïde superposée. La figure 
montre que l’espèce atteint sa forme adulte, 
lorsque la radiale de référence atteint environ 
8 mm ; jusqu’à ce point les courbes du diagramme 
ont plus ou moins le caractère de lignes droites 
montant ou descendant rapidement ; ensuite 
elles deviennent à peu près horizontales, les rap- 
ports étant devenus plus constants. Le stade 
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vérontique est atteint lorsque la radiale de réfé- 
rence à 11 mm environ de hauteur. Ce stade est 
indiqué sur le diagramme par un net changement 
de direction de la plupart des courbes. 

L'autre article, auquel il a été fait allusion plus 
haut, est de K. A. Josey [1953] ; il se rapporte à 
Codaster acutus Mc Coy dont la croissance rela- 
tive de la thèque est étudiée. Il conclut, entre 
autres, que la forme connue comme C. trilobatus 


4 5) CHE ACT CTTO 15 20 
STANDARD RADIAL,MM. 
F1G. 4, — ;apports de divers caractères de Pentremiles pyri- 


formis SAvY, en fonction d’une radiale standard ; chaque rap- 
port a été multiplié par un facteur constant, comme indiqué. 


1 : nombre de plaques latérales par rapport à la longueur de 
l’ambulacre en mm (X 4); 2 : rapport de la basale impaire 
à la deltoïde (%X 6,7) ; 3 : rapport de la hauteur à la radiale 
standard (*X 7) ; 4 : rapport des plaques latérales à la hauteur 
en mm (% 6); 5 : rapport de l’ambulacre à la radiale stan- 
dard (*X 11) ; 6 : rapport de la base de la radiale à la radiale 
standard (% 12); 7 : rapport de l’ambulacre à la hauteur 
(%X 14); 8 : rapport de la deltoïde à l’ambulacre (X 2,75) ; 
9 : rapport de la deltoïde à la radiale standard (x 16); 10 : 
rapport de la deltoïde à la hauteur (%X 16). (D’après B. H. 
BURMA [1948, fig. 14]). 
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Mc Coy n’est autre qu’un stade gérontique de 
C. acutus, stade atteint par quelques individus 
seulement. 

Pour la plupart des espèces de Pentremites, 
l'angle de base augmente pendant l’ontogénèse. 
Les stades immatures ont tendance à être globu- 
leux [Galloway et Kaska, 1957, p. 30] (fig. 5). 

J. Wanner [1951, p. 183] a observé qu’un évé- 
nement à noter dans l’ontogénèse de bien des 
Blastoïdes est une invagination progressive du 
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pôle aboral de la thèque. En outre Wanner [1951, 
p. 18%] discute du développement ontogénétique 
hypothétique des hydrospires. 

Théoriquement, il serait possible d’étudier le 
développement des éléments squelettiques de 
Blastoïdes en se servant des lignes de croissance, 
mais, comme l’a signalé B. H. Burma [1948, 


p. 742}, les difficultés pour essayer ainsi de 
reconstituer des séries de croissance sont presque 
insurmontables. 


a b c d 
F1G. 5. — Séries de croissance de Pentremites gutschicki GALLOWAY et KASKA. 
a à e : spécimens immatures au stade de P. tulipaeformis ; f à i : spécimens adultes à différents stades de développement. 


Gr. nat. (D’après J. J. GazLowaAy et H. V. Kaska [1957, pl. 12, fig. 13-211). 


5. CriNo1DEA. — Comme on le sait, beaucoup 
d'espèces de Crinoïdes se trouvent en grandes 
quantités dans des endroits propices. Il n’y a 
donc rien d’étonnant à ce que le matériel dont 
on dispose pour l’étude des stades ontogéné- 
tiques soit plus abondant ei que pour les autres 
groupes de Pelmatozoaires. 

La plupart de nos connaissances dans ce 
domaine se rapportent aux Microcrinoïdes du 
Paléozoïque supérieur, dont on obtient facile- 
ment des spécimens à différents stades par lavage 
des sédiments. Mais les Macrocrinoïdes du Dévo- 
nien [Goldring, Ubaghs} et du Silurien [Ubaghs]} 
nous ont livré quelques indications. 

W. Goldring [1923] a commenté l’ontogénèse 
de plusieurs groupes d’espèces dans son impor- 
tante monographie sur les Crinoïdes dévoniens 
de New-York, d’autres observations furent pu- 
bliées en 1945, 1950 et 1954. La plupart des 
caractéristiques rapportées sont plus ou moins 
communes à toutes les espèces en question 
elles ont trait aux proportions relatives des 
plaques du calice, aux bras qui sont comparati- 
vement plus trapus chez les individus jeunes et 
à l’ornementation qui est moins développée chez 
ceux-ei. Chacune de ces caractéristiques peut 
être le caractère prédominant dans l’ontogénèse 
d'espèces différentes. 

Les Melocrinitidae sont les mieux connus au 
point de vue ontogénétique, parmi les Macrocri- 
noïdes du Dévonien. W. Goldring [1923, p. 123- 


124] a examiné des séries ontogénétiques chez 
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Ctenocrinus paucidactylus (HALL) ; elle a remarqué 
[p. 40] que les changements les plus frappants se 
produisaient pour les bras. L’appendice radial 
complexe, caractéristique de lPadulte, provient 
de la transformation de bras simples, deux par 
rangée chez les spécimens jeunes. G. Ubaghs 
[1945 b, p. 14 et suiv.] a étudié ce processus de 
façon détaillée et a démontré, entre autres choses, 
que la transformation des bras se faisait en com- 
mençant proximalement et en se propageant 
graduellement en direction distale. 

Plusieurs des caractères Juvéniles de la mor- 
phologie des brachioles de Ctenocrinus gracilis 
JAEKEL ont conduit Ubaghs à suggérer [1945 a, 
p. 13] que cette forme était un stade ontogéné- 
tique de quelque espèce inconnue. 

Dans un autre article, Ubaghs [1947, p. 19- 
23] a soumis le développement des pinnules 
d’Acanthocrinus à une discussion approfondie. Il 
a découvert que la différenciation de la partie 
distale des pinnules s’établissait à un stade très 
précoce, mais que le développement des divers 
caractères des osselets des pinnules suivait un 
rythme individuel. Ce processus ressemble beau- 
coup à celui des Crinoïdes actuels. 

H. et G. Termier [1949, p. 36-38] se sont occu- 
pés du développement de la tige. Ces auteurs 
ont distingué trois régions : région du premier 
âge, près de la capsule dorsale où se forment les 
plaques columnales primitives (nodales) ; région 
du deuxième âge, caractérisée par une interca- 
lation d’articles internodaux ; et région du troi- 

Bull. Scc Géol Fr, (5) 
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sième âge qui ne montre plus d'éléments colum- 
naires nouveaux ®?. La partie radiculaire repré- 
sente une région supplémentaire. H. À. Lowen- 
stam [1942] a étudié le développement de l'organe 
de fixation particulier des Ancyrocrinus. 

Un autre groupe de Macrocrinoïdes, les Pote- 
riocrinitidae, est connu dans ses stades jeunes. 
EL. Strimple [1938] a examiné des spécimens Imma- 
tures d'Apographiocrinus carbonarius (M£EKk et 
Worraen) 1°. Il est remarquable que l’ornemen- 
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+ x , ve. DE MER 2 
tation dans cette espèce régresse Jusqu à dispa 
. x , 
raître plus ou moins complètement chez l'adulte. 
Comme il a été noté plus haut, c’est le contraire 
qui se produit pour la plupart des autres Cri- 
PTE  … 
noïdes. Les changements ontogénétiques d’Eriso- 
crinus typus M£sex et WorTHEN suivent en 


vrande partie le mème schéma général que ceux 
d’'Apographiocrinus. J. Wanner [1940, p. 224] a 
décrit et figuré des individus jeunes de Timoroct- 
daris sphaeracantha WaNNer. 


-F1G. 6. — Séries de croissance de Kallimorphocrinus angulatus STRIMPLE et KoOENIG, vues ventrale et latérale (X 25). 
(D'après H. L. STRIMPLE et J, W. KoENI1G [1956, fig. 2, fig. 13-28|). 


On trouve principalement des Microcrinoïdes 
chez les Allagecrininae et les Hypocrinidae du 
Paléozoïque supérieur (Carbonifère-Permien). On 
a pu aisément supposer que ces formes minus- 
cules étaient des stades immatures de Macrocri- 
noïdes. Mais même les premiers investigateurs 
s’élevèrent contre cette hypothèse [ Weller, 1930, 
p. 7; Peck, 1936, p. 283]. La littérature corres- 
pondante comprend des articles de R. C. Moore 
[1940 a, 1940 b], R. C. Moore et J. D. Ewers 
[19421 (Synbathocrinus), R. E. Peck [1935, 1936], 
RE; Peck et JL Conel wat OS IP AL 
Strimple et J. W. Koenig [1956] et de J. Wright 
11952, 1939; 19521. 

Strimple et Koenig [1956, p. 1233-1234] ont 
analysé en détail le développement du Kallimor- 
phocrinus angulatus SrrimPLe et Koenic, déve- 
loppement qui peut être choisi comme un 
exemple des transformations qui se produisent 


au cours de l’ontogénèse. Ces auteurs ont reconnu 
huit stades de développement (fig. 6). On peut 
résumer ainsi leurs constatations : la voûte orale 
perd sa position dominante dans la structure 
du calice quand les facettes brachiales com- 
mencent à se développer sur les radiales. Ces 
facettes brachiales apparaissent tout d’abord 
sur la radiale postérieure droite, puis sur la 
radiale antérieure gauche. Leur présence sur la 
radiale postérieure gauche et sur la radiale anté- 


9. Un article de R. C. Eltycheva (Vest. Univ. Leningrad, t. 12, 
1956, p. 40-46) sur la tige des Crinoïdes, que le présent auteur 
n’a pas lu, peut présenter un certain intérêt. (Note ajoutée : 
article traduit par le S. I. G.). 

10. D’après Moore et Plummer (Crinoïds from the Upper Car- 
boniferous and Permian Strata in Texas, Univ. Texas Publ., 
n° 3945, 1940, p. 117), le matériel décrit et figuré par Strimple 


appartient probablement à Apographiocrinus typicalis MooRE 
et PLUMMER. 
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rieure droite se constate presque en même temps, 
et en dernier apparaît une facette sur la radiale 
antérieure. Le tubercule (hydropore ?) sur la 
partie orale postérieure est supprimé à l'approche 
de la maturité. Le rapport largeur/hauteur 
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décroît avec l’âge jusqu’à une valeur constante 
atteinte à la maturité. Lorsque les facettes 
des bras apparaissent, le calice augmente de 
volume, mais les proportions demeurent appa- 
remment constantes. 


. Ontogénèse et phylogénèse. 


De nos jours la plupart des biologistes sont 
enchins à rejeter la fameuse loi biogénétique de 
Haeckel, ou théorie de récapitulation, selon 
laquelle l’ontogénèse est la répétition abrégée de 
la phylogénèse. Les phénomènes que la loi 
biogénétique était sensé couvrir sont expliqués 
maintenant généralement d’une toute autre ma- 
nière. Cependant l’ontogénèse est liée à l’évolu- 
tion par le fait que la phylogénèse est le résultat 
d’ontogénèses successives. G. de Beer [1951] a 
exposé très clairement ces problèmes plutôt 
compliqués. 

A lexception des Crinoïdes qui existent 
encore actuellement, tous les groupes de Pelma- 
tozoaires disparaissent à la fin du Paléozoïque. 
En conséquence, les Crinoïdes sont le seul groupe 
de Pelmatozoaires dont on puisse étudier l’onto- 
génèse in vivo. Korschelt et Heider [1936], 
C. Dawydoff [1948] et L. H. Hyman [1955], par 
exemple, ont donné d'excellents résumés des 
phases ontogéniques de Crinoïdes vivants. 

De même que les larves des autres groupes 
d'Échinodermes, celle des Crinoïdes est issue 
d’un stade dipleurula, ceci a conduit à supposer 
un ancêtre commun à tous les Echinodermes, 
sous la forme d’une Dipleurula. 

F. W. Whitehouse [1951] a décrit un fossile de 
la partie inférieure du Cambrien moyen, dans le 
Nord-Est de l'Australie, qu’il a nommé Peridio- 
nites. Il a supposé que c’était là l’hypothétique 
« Dipleurula », quoiqu'il paraissait plus primitif 
par certains caractères | Whitehouse, 1951, p. 24]. 
Cependant, de plus, Whitehouse pensa avoir 
reconnu dans son nouveau genre Cymbionites, 
un spécimen de la pentactula de Semon. On ne 
peut discuter ici des fossiles mentionnés, mais on 
peut dire que les idées avancées par Whitehouse 
sont absurdes [Gislén, 1947 ; Cuénot et Tétry, 
1949 ; Schmidt, 1951]. 

Après sa fixation, la larve des Crinoïdes passe 
à un stade qui, selon la théorie de récapitulation 
(bien que les Cystoïdes ne fassent pas partie de 
la ligne ancestrale des Crinoïdes), fut désigné 
par Perrier comme le stade cystidien. On peut 
dire que ce stade montre une vague ressemblance 
avec certains Hydrophoridés par sa capsule 


intestinale soulevée par un pédoncule au-dessus 
du fond et par l’absence de bras. Il faut remar- 
quer qu’à ce stade il n’y a pas de plaques radiales, 
mais seulement cinq basales et cinq orales (ou 
deltoïdes), c’est-à-dire des éléments interra- 
diaires. Il est inutile de dire qu’il n’y a pas de 
Pelmatozoaires fossile à squelette disposé de 
la même manière que ceux des larves cysti- 
diennes. 

La larve pentacrinoïde (ce terme est appliqué 
quelque peu différemment selon les auteurs) 
représente le deuxième stade de la phase fixée de 
l’ontogénèse des Comatulidés, pendant lequel cinq 
plaques radiales se sont développées et des bras 
sont sortis comme excroissances de la périphérie 
de la surface orale. L. H. Hyman [1955, p. 85] 
a observé que « l’apparition tardive des radiales 
et leur rapport intime avec la formation des 
bras indiquent que ce ne sont pas de véritables 
plaques thécales ou calicinales, mais les premières 
plaques des séries brachiales ». 

Comme cela a été signalé plus haut, nous nous 
égarerions complètement dans l’histoire des fos- 
siles si nous essayions d'appliquer cela au déve- 
loppement des larves des groupes de Pelmato- 
zoaires du Paléozoïque. Considérant leur diver- 
sité marquée d’organisation, on peut imaginer 
que leur ontogénèse était aussi largement diver- 
sifiée dans le détail pour les divers groupes. 

Pour les partisans de la théorie de la récapi- 
tulation, Aristocystites BARRANDE, genre d'Hyd- 
rophoridés en forme de sac, montre quelque 
ressemblance avec le type stelleride. La larve 
de l'Étoile de mer passe par un stade de fixation 
pendant lequel elle ressemble à un Aristocystites 
adulte. Ceci peut être un cas d’accélération ou 
de déviation, mais, comme l’a souligné G. de 
Beer [1951, p. 85], on ne peut tirer aucune con- 
clusion, tant qu’on ne sait pas comment étaient 
les Aristocystites jeunes. Pareillement, W. K. 
Spencer [1938, p. 297] a indiqué que l’on pouvait 
comparer à la larve d’une Etoile de mer actuelle 
les Trochocystitidae adultes (Carpoïdes). Et O. 
Jaekel [1899, p. 131] a fait remarquer que le 
mésentère dorsal et les organes associés que l’on 
ne trouve que chez l’Antedon à l’état de larve, 
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persistent chez certaines formes adultes du 
Paléozoïque. 

G. Ubaghs [1958, p. 296-300! a expliqué d’une 
facon remarquable la signification du parallé- 
lisme morphologique de lPontogénèse et de la 
phylogénèse de certaines Melocrinidae. Le phé- 
nomène en question peut s'expliquer « par une 
déviation graduelle de lontogénèse du descen- 
dant à partir de celle de l'ancêtre. Un tel phé- 
nomène, loin d’être récapitulatif, se révèle, tout 
au contraire, antirécapitulatif où néogénétique » 
[Ubaghs, 1958, p. 300 ; voir aussi Ubaghs, 1947, 
p. 19, note infrapaginale 23]. 

Au même genre de phénomène appartient le fait 
qu'une invagination progressive du pôle aboral 
chez les Blastoïdes se produit pendant l’onto- 
génèse et la phylogénèse [ Wanner, 1951, p. 183]. 

Nous avons déjà mentionné plus haut le déve- 
loppement du squelette de la thèque de Holo- 
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quelques espèces (dont #1, cylindricus Harz et 
H. abnormalis Hazr) conservent une caracté- 
ristique de jeunesse par leur squelette composé 
entièrement de plaques primaires. En fait, ceci 
est un cas de pédomorphose. 

Le terme de pédomorphose nous conduit au 
foyer du problème majeur de l’origine des Chor- 
dés à partir d’un ancêtre ayant les particularités 
d’un Carpoïde. Depuis que ce problème fut posé 
par T. Gislén [1930}, il a donné lieu à un grand 
nombre d'articles. Cette question sort des limites 
de la présente note. Cependant, il faut bien dire 
(ce qui n’est qu’une banalité) que de nombreuses 
caractéristiques des Chordés ne peuvent s’expli- 
quer comme étant des caractères échinoder- 
miques néoténiques (ef. G. G. Simpson [1953, 
p. 98])) et que de plus « lembryologie des Echi- 
nodermes n'apporte aucune confirmation de 
l'hypothèse de l’origine des Chordates à partir 


cystites. Foerste [1920, p. 54] souligne que des Échinodermes » [Fell, 1948, p. 106]. 
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L'ontogenèse des Graptolites 


par Isles STRACHAN (Birmingham) ts 


Sommaire. — La phase la plus précoce de la colonie graptolitique, la prosicule, se forme en une 
fois et est probablement le réceptacle d’une phase larvaire, le résultat d’une reproduction sexuée 
vivant peut-être à l’état de nage libre pendant tout ou partie de son existence. La métasicule 
se montre si différente qu’elle appartient probablement à un individu thécal normal, résultant 
de la métamorphose du zooïde larvaire. Le reste de la colonie est produit par bourgeonnement 
asexué à partir d’un bourgeon initial unique développé probablement à partir du zooïde méta- 


siculaire. 


L'étude de l’ontogénie de n'importe quel 
groupe de fossiles est rendue diflicile par lab- 
sence normale de parties tendres puisque le sque- 
lette est seul conservé. Les Graptolites, qui déve- 
loppent leur squelette durant leur croissance sans 
beaucoup modifier les parties déjà existantes, 
laissent subsister des phases de croissance que 
lon peut déceler. De surcroît, une grande col- 
lection de spécimens comprendra toujours une 
série de phases de croissance qui fournira la clef 
de l’interprétation des squelettes adultes. L’étude 
comparative des formes récentes apparentées 
peut aussi venir en aide pour l'étude de lonto- 
genèse des formes fossiles. 

Heureusement, les Graptolites accroissent leur 
squelette sans grandes modifications, sauf le déve- 
loppement de l’épaississement secondaire sur les 
parties de la colonie les premières formées ; 
n'importe quelle roche, dont on peut extraire des 
squelettes adultes au moyen d’acides, donnera 
aussi de grandes quantités de phases précoces. 
Malheureusement, les affinités zoologiques des 
Graptolites ne sont pas très claires et on ne peut 
attendre que peu de secours de l’étude des formes 
modernes apparentées. 

Environ trente Graptoloïdés ont été actuelle- 
ment étudiés en détail à partir de matériaux iso- 
lés de la roche et leur nombre s’accroît régulière- 
ment par l’examen de matériaux de nature 
convenable. Toutefois, la plupart des espèces 
sont d'âge ordovicien moyen (à part celles appa- 
tenant aux Monograptidés) et représentent seu- 
lement une partie relativement petite de la 
variété existant dans l’ordre, de sorte que les 
généralisations actuellement présentées peuvent 
demander quelques retouches lors de la descrip- 


tion d’espèces appartenant à des âges géolo- 
giques différents. Les phases de croissance de 
deux Dendroïdés seulement sont connues de façon 
si satisfaisante qu’elles apparaissent comme 
typiques puisque leurs différences d’avec les 
phases graptoloïdes peuvent être expliquées par 
le mode différent de vie dans les deux ordres. 

La signification de la sicule dans la colonie 
graptolitique fut reconnue pour la première fois 
par Lapworth [1873], mais la morphologie dé- 
taillée ne fut pas élucidée jusqu’à ce que Wiman 
[1893] eut pleinement développé des techniques 
d'isolement et de transparence. Toutes les études 
sur la croissance siculaire furent faites, jusqu’à 
une date récente, sur les Graptoloïdés, mais 
Kozlowski [1938, 1949] a maintenant montré que 
des structures comparables existent chez les 
Dendroïdés. Les détails de phases précoces de 
croissance ne sont cependant pas connus en ce 
qui concerne les autres ordres voisins (Tuboïdés, 
Camaroïdés, Stolonoïdés). 


GRaproLoïpés. — La phase de croissance la 
plus précoce que l’on a reconnue est la prosicule 
de 400 à 500 y de longueur et 100 à 200 y de 
largeur à son ouverture. Sa forme la plus simple 
consiste en un cône creux de chitine, ouvert à 
la plus large extrémité et se terminant en pointe 
dans un tube court, fermé, la nema prosiculaire. 
Le cône porte une ligne spirale qui est quelque- 
fois enroulée à gauche et quelquefois à droite, 
même pour une même espèce. Dans la seconde 
phase, trois ou quatre fibres longitudinales se 
développent en allant de l’apex à l’ouverture de 


1. Note présentée à la séance du 14 décembre 1959, 
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la prosicule. Dans la troisième et dernière phase 
de croissance de la prosicule, des filaments lon- 
gitudinaux tardifs se disposent en sens inverse, 
s'étendant de l'ouverture jusqu'à environ la 
moitié ou les deux tiers de la distance la sépa- 
rant de l’apex. Kraft [1926] considérait que 
toutes ces fibres de renforcement se trouvaient à 
l’intérieur de la prosicule. Kozlowski croit pour- 
tant qu’elles sont externes et en conséquence 
formées par le tissu cortical. Les fibres qui se 
poursuivent Jusqu'à l’apex semblent former dans 
les phases finales la nema, laquelle consiste en 
fibres tordues ou fusionnées. Pourtant, dans les 
Diplograptidés auxquels appartiennent la plu- 
part des espèces bien décrites, il existe un épais- 
sissement secondaire considérable de la nema 
(alors appelée la virgula) qui est incluse dans la 
double série des thèques. 

La prosicule apparaît comme ayant formé l'abri 
d’un individu embryonnaire ou immédiatement 
post-embryonnaire, nageant peut-être librement 
dans ses phases précoces. La croissance métasi- 
culaire est si différente du développement prosi- 
culaire que Kozlowski à prétendu qu’il y a méta- 
morphose du zooïde prosiculaire pour donner 
naissance au premier zooïde normal. 

La métasicule est formée de bandes de crois- 
sance alternantes, se formant chacune juste au- 
dessus d’une moitié de la circonférence du tube, 
avec la suture en zigzag typique tout au long des 
deux côtés opposés (dorsal et ventral). Elle est 
ainsi fondamentalement semblable aux thèques 
ultérieures et montre une symétrie bilatérale 
similaire. 

A cette phase de la croissance de la métasicule, 
ces bandes de croissance commencent à s’étaler 
en avant, le long du côté ventral, formant une 
projection arrondie et plus tard une épine chez 
beaucoup d’espèces. Chez la plupart des Dicho- 
graptidés, la vraie virgella n’existe pas mais est 
seulement représentée par une apophyse ven- 
trale, obtuse ou arrondie, qui montre clairement 
son origine dans les bandes de croissance. Pour- 
tant, chez la plupart des autres Graptoloïdes, 
l’épine virgellaire s’épaissit beaucoup avec du 
matériel secondaire et forme fréquemment une 
longue épine se projetant au-delà de l’ouverture 
de la sicule. Kozlowski [1949] a suggéré que chez 
les Graptolites plus évolués, le développement 
de la virgella est tardif et Barrass [1954] a pré- 
tendu que la virgella se développe plus tôt chez 
Diplograptus l. s. que chez Climacograptus. Il 
est pourtant évident qu’on n’aperçoit aucune 
corrélation simple entre le point d’origine vir- 
gellaire et une appartenance générique ou un 
degré d'évolution. 


Dans les deux espèces Climacograptus inuiti 
Cox [1933] et CL. typicalis Harz (observation 
personnelle), les premières et peu nombreuses 
bandes de croissance de la métasicule sont confi- 
nées au côté ventral et constituent le commence- 
ment de la virgella. Dans C{. bekkeri (Orix), 
la métasicule est plus qu'à moitié développée 
avant que n'apparaisse la virgella. 

Quand elle a bien grandi, la sicule montre fré- 
quemment la présence d’épines paires à l’ouver- 
ture, sur le côté dorsal. Celles-ci sont formées 
par de simples extensions latérales des bandes 
de croissance mais, comme la virgella, montrent 
habituellement un épaississement secondaire 
considérable. La longueur totale de la sicule est 
très variable ; la moyenne est de 1 à 2 mm, mais 
dans quelques Monograptidés, elle atteint 5 mm 
et chez Orthograptus vesiculosus plus de 6 mm. 
La proportion entre prosieule et métasicule n’est 
pas connue dans ces cas. 

Le développement ultérieur de la colonie grap- 
tolitique se fait par bourgeonnement asexué 
mais des phases précoces de ce bourgeonnement 
peuvent peut-être être incluses dans l’ontogenèse. 
Le pore à travers lequel le bourgeon initial 
passe vers l’extérieur se forme quand la crois- 
sance de la métasicule est presque complète ; sa 
position sur la sicule paraît être en relation avec 
l’âge géologique de l’espèce. Dans la plupart des 
formes, cela se produit par résorption de la paroi 
siculaire comme on peut le voir clairement 
d’après les relations de ce pore et des lignes de 
croissance qui sont habituellement tronquées en 
pointe. 

Dans les formes précoces, telles que quelques 
Dichograptidés, le pore est situé sur la prosicule, 
mais dans la plupart des espèces connues en 
détail, il se place sur la métasicule et apparaît 
comme étant plus près de l’ouverture dans les 
espèces plus tardives. Toutefois, comme pour le 
développement de la virgella, il n'existe pas de 
simple corrélation. 

Chez quelques Monograptidés, le développe- 
ment du bourgeon initial (placé bas sur la méta- 
sicule) est contemporain des bandes de crois- 
sance siculaires adjacentes et le bourgeon est 
incorporé dans ces bandes, sous la forme d’une 
échancrure qui est alors entourée par les bandes 
de croissance ultérieures. 

Le pore est normalement en position ventrale, 
tout près de la virgella et habituellement sur le 
côté gauche regardant le côté ventral de la sicule. 
Chez Climacograptus scharenbergt, il gît au milieu 
et au sommet de la virgella, et chez Didymograptus 
formosus il apparaît en position dorsale. D’autres 
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exceptions pourront être indiquées dans un tra- 
vail ultérieur. 

L e bourgeon initial eroît à partir du pore Jus- 
qu’à la ligne de symétrie et, sauf chez Dimorpho- 
graplus et les Monograptidés, en bas, vers l’ou- 
verture de la sicule. Chez Dimorphograptus et les 
Monograptidés, la croissance du bourgeon est 
largement ou même entièrement dirigée vers le 
haut, loin de l’ouverture siculaire. Toutes les 
formes variées de rhabdosomes de Graptolites 
sont dérivées de cet unique bourgeon initial par 
différentes méthodes de ramification et de direc- 
tion de croissance. Les types principaux de déve- 
loppement de rhabdosomes ont été d’abord dis- 
tingués par Elles [1922] et ont été depuis étudiés 
à fond en une série morphologique continue 
[Bulman, 1955] mais cela concerne l’astogenèse 
plutôt que l’ontogenèse. 


Denproïpés ?. — Chez les quelques Dendroï- 
dés dont les détails proximaux sont connus, la 
prosieule est très semblable à celle des Grapto- 
loïdés. Chez Dictyonema flabelliforma, 11 est pro- 
bable qu’elle est conique avec une nema comme 
chez les Graptoloïdés mais chez Dendrograptus 
communis et D. cofeatus, la partie proximale est 
tronquée et possède un disque d’attachement. 
Cette différence est naturellement le résultat du 
mode différent de vie, le premier étant suspendu à 
partir de la nema avec l’ouverture vers le bas, le 
dernier étant fixé par la base avec l’ouverture fai- 
sant face vers le haut. Une ligne spirale existe mais 
on n’a pas encore observé de ‘fibres longitudinales. 
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La métasicule consiste en bandes de croissance 
mais celles-ci sont plutôt irrégulières dans la par- 
tie proximale de la métasicule chez Dendrograptus 
et on ne voit que plus tard la suture en zigzag 
caractéristique. Il existe des épines buceales dor- 
sales et ventrales non disposées par paires, 
l’épine ventrale correspondant à la virgella des 
Graptoloïdés. 

Le développement du bourgeon initial se pro- 
duit quand la métasicule est complète et tire son 
origine d’un pore de résorption sur la paroi pro- 
oulate: A proximité et intérieurement, il existe 
un tube à parois minces s'étendant du disque 
basal jusqu’au pore qui contient le stolon initial. 
Extérieurement, le bourgeon initial est marqué 
de bandes de croissance du modèle usuel qui 
forment un tube semi-circulaire sur la paroi de 
la sicule. Provenant de ce bourgeon. la première 
triade se développe (autothèque, bithèque, sto- 
lothèque) puis, par bifurcation ultérieure, toute 
la colonie dendroïde apparaît. Chaque auto- 
thèque est habituellement associée à son ouver- 
ture avec une bithèque et la prenuère bithèque 
est associée à la sicule. Ce fait renforce opinion 
que le zooïde métasiculaire est fonctionnellement 
similaire d’un zooïde autothécal chez les Den- 
droïdés et d’un zooïde thécal normal chez les 
Graptoloïdés. 


2. La description de la sicule dendroïde est tirée de Koz- 
lowski [1949] puisque aucune autre espèce n’a été encore 
décrite avec une telle minutie. 
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